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生物光伏：环境友好的新型太阳能利用技术

朱华伟，李寅

（中国科学院微生物研究所，中国科学院微生物生理与代谢工程重点实验室，微生物资源前期开发国家重点实验室，北京
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摘要：生物光伏利用可自我更新的光合细胞作为光电转化材料，是一种环境友好的新型太阳能利用技术。生物光

伏包括光合细胞中的光化学反应、细胞与电极间的跨膜电子传递、生物电化学系统中的电流产生三个核心过程。

光合细胞的天然跨膜电子传递效率较低，成为了生物光伏电能输出的主要限制因素。针对这一问题，近年来研究

人员发展了一些新的跨膜电子传递策略，包括基于外源电子载体的间接电子传递、基于导电纳米材料的杂合电子

传递以及基于合成微生物组的定向电子传递。本文简要回顾了生物光伏的发展历史，综述了不同电子传递策略的

基本原理、优势和不足，总结了提高生物光伏电能输出的研究进展。最后，探讨了生物光伏在高功率电子器件领

域的应用前景，及如何利用合成生物技术增强跨膜电子传递效率，以期加速生物光伏的发展。
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Biophotovoltaics: an environmentally friendly technology for solar 
energy utilization
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Abstract: Biophotovoltaics (BPV) is an environmentally friendly power generation technology that uses self-

renewing photosynthetic microorganisms to absorb solar energy and convert it into electricity. BPV is an energy 

transduction process that involves photochemical reactions occurring in photosynthetic cells, extracellular electron 

transfer occurring at cell-electrode interfaces, and electrical current generation occurring in bioelectrochemical systems. 

However, the intrinsic light-dependent exoelectrogenic activity of photosynthetic microorganisms is extremely weak, 

which hampers the electrical outputs of BPV systems. In recent years, different electron transfer strategies have been 

developed to more efficiently extract photosynthetic electrons. These include the exogenous electron mediators-based 

strategy, conductive nanomaterials-based strategy, and synthetic microbial consortia-based strategy. Among them, the 
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exogenous electron mediators-based strategy could improve the instantaneous efficiency; however, the improvement 

tends to be unstable. The conductive nanomaterials-based strategy can hardly achieve a targeted distribution of 

nanomaterials, and the cost of nanomaterials is also an issue. The synthetic microbial consortia-based strategy shows 

great potential in enhancing the power output and prolonging the lifetime of BPV systems. This review gives an 

overview of the development history of BPV technology, and summarizes the fundamental principles, advantages, and 

disadvantages of different strategies for electron extraction. Moreover, we also discuss different biotic/abiotic 

approaches that have been taken to improve the electrical outputs of BPV systems. These approaches mainly include 

broadening available photosynthetic materials, remolding intracellular metabolism and electron transfer, developing 

advanced electrodes with new materials and structures, and designing high-performance devices with novel 

configurations. Furthermore, we envision the real-world applications of BPV technology in the future, e. g., running 

small electronic sensors on environmental and agricultural internet of things, driving hydrogen production, and even 

being applied in space scientific research. To this end, the scale-up of BPV systems is required to amplify the output 

voltage and output power. Lastly, we propose that it is crucial to understand the molecular mechanisms behind the 

exoelectrogenesis of photosynthetic microorganisms in order to facilitate the advancement of BPV technology. One 

possible approach is to utilize synthetic biology to reconstruct transmembrane molecular wires using multi-heme 

cytochromes or nanowires.

Keywords: biophotovoltaics; photosynthetic electron transfer; extracellular electron transfer; synthetic microbial 

consortia
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能源是支撑人类社会生存和发展的重要基础，

发展清洁可再生能源是实现联合国可持续发展目

标和实现我国“碳达峰、碳中和”战略目标的必

由之路。作为人类拥有的最丰富的可再生能源，

太阳能的转化利用具有重要的科学意义和应用价

值。当前，人工利用太阳能的主要途径是光伏发

电技术，其全球装机容量已累计超过 500 GW，贡

献了全球约 3%的电力资源［1］。但是，光伏材料含

有毒元素，光伏板制造过程能耗高、污染大，废

弃光伏板总量巨大、回收处理困难。随着光伏市

场的不断扩大，其对环境造成的冲击不容忽视［2-3］。

因此，开发环境友好的新型太阳能利用技术，受

到科学家关注。

生物光伏（biophotovoltaics， BPV），又称光

合微生物燃料电池或微生物太阳能电池，一般指

利用包括蓝藻和真核藻类在内的放氧光合微生物

将光能转化为电能的生物电化学系统［4］。广义上，

生物光伏也包括以离体光合元件如类囊体、光系

统为核心光电转化元件的生物电化学系统，相关

内容可参考作者近期的综述文章［5］，本文重点讨

论基于微生物细胞的生物光伏。在生物光伏系统

中，光合微生物通过光系统吸收光能，裂解水产

生电子，电子传递到细胞外被阳极接收，电子经

外电路再传递到阴极，阴极发生还原反应，从而

形成电流（图 1）。生物光伏以生物学方式进行太

阳能的人工利用，它利用地球上最丰富、最廉价的

能量来源（太阳能）和电子来源（水）进行发电。

光合微生物具有可再生的特点，其生产过程成本低

廉、无环境污染，而且能固定二氧化碳。因此，生

物光伏是一种环境友好、更符合低碳发展目标的新

型太阳能发电技术，其相关研究在近五年呈现出快

速增长的势头。随着合成生物学的融入，生物光伏

的发展被注入了新的动能。本文将简要回顾生物光

伏的发展历史和基本原理，重点介绍生物光伏系统

中的电子传递策略，总结提高生物光伏电能输出的

研究进展，并探讨生物光伏的应用前景。

2H
2
O

O
2
+4H+

Electrical current

C

A

T

H

O

D

E

A

N

O

D

E

R

PQ

2H
2
O

4H++O
2

H+

e-

FNR
NADP++H+

NADPH

ATP

ADP

PC

PSⅡ

PS

Cyt b
6  
f

ATPase

H+

H+

Fd

e-

e-

CO
2

Organics

e-

e-

e-

Photosynthetic electron transfer 

Extracellular

electron transfer

Electron transfer in external circuit

Ⅰ

图图1　生物光伏基本原理示意图

（由光系统Ⅱ光解水产生的电子，分别经过光合电子传递、跨膜电子传递，再经外电路到达阴极，形成电流。理论上，光电子可以从不同

位置、以不同形式跨膜传递到胞外，包括以激发态形式从光系统Ⅱ或光系统Ⅰ的直接传递，以PQ/PQH2、NADPH或有机碳等能量载体形

式的间接传递）

Fig. 1　Schematic diagram for BPV systems

(The photosynthetic electrons, generated by photolysis of water at PSⅡ , pass through photosynthetic electron transfer and extracellular electron 

transfer, finally flow towards the cathode, thus forming electrical current. Theoretically, the photosynthetic electrons generated at PSⅡ can be 

directly exported outside from PSⅡ or PSⅠ in the form of excited electrons, or indirectly exported outside from the reduced energy carriers such as 

PQ/PQH2, NADPH or organics.)
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1 生物光伏的起源与发展

20世纪 70年代，科学家们开始将分离的光合

元件固定到电极上产生光电流。使用的光合元件

包括叶绿素 a［6］、光系统［7］、类囊体膜［8］、叶绿

体［9］和细菌光反应中心［10］等。Ochiai 等［11］利用

聚乙烯醇将叶绿体固定到二氧化锡透明电极上，

证明了光电流直接产生于叶绿体的光合电子传递

链，光电流大小为 1 μA/cm2。Bhardwaj等［12］开发

了叶绿体光电化学电池，其能量转化效率接近

1%。离体的光合元件虽然可以产生光电流，但极

易失活、稳定性差。

1980年，Ochiai等［13］首次报道利用完整的光

合微生物研究其光电转化，开启了生物光伏的研

究纪元。研究者利用聚乙烯醇和海藻酸钠分别将

嗜热蓝藻 Mastigocladus laminosus 固定到二氧化

锡电极上，产生的光电流分别为 1.2 μA/cm2 和

0.1 μA/cm2。在持续光照条件下，其光电流可以维

持 20 d以上，证明了利用完整的光合微生物替代

离体的光合元件可以有效克服失活问题。紧接着，

Ochiai等［14］利用另一株嗜热蓝藻Phormidium sp.进

行光电转化，光电流提高到 6.6 μA/cm2，并研究了

电解液、温度、pH、电子传递抑制剂和电子载体

等因素对光电流的影响。Tanaka等［15］以2-羟基-1，4

萘醌（2-hydroxy-1，4-naphthoquinone，HNQ）作为

电子载体，研究了蓝藻 Anabaena variabilis M-2光

电流的来源，发现黑暗条件下电流的产生与细胞

内碳水化合物如糖原直接关联，而光照条件下电

流的产生源于光合水氧化和糖原分解。Yagishita

等［16］系统研究了光合电子传递链抑制剂对光电流

的影响，证明HNQ夺取光电子的主要位点是铁氧

化 还 原 蛋 白 -NADP+ 还 原 酶 （ferredoxin-NADP+ 

reductase，FNR）。之后，科学家们又陆续尝试了

多种电子载体，以提高并稳定光电流［17-19］。在生物

光伏起步发展的前 30年，研究进展总体比较缓慢，

主要通过外源添加电子载体来促进胞内电子的转

移，侧重于研究不同菌株、电子传递抑制剂和实

验条件等对光电流的影响，产生的光电流较低。

从 2010年左右起，更多的科学家投入到生物

光伏研究当中。首先，基于外源电子载体的生物

光伏研究向定量化发展。Bombelli等［20］搭建了以

铁氰化钾为电子载体的微型多通道生物光伏装置，

可靠性高、重复性好且操作简便。利用该装置定

量分析了光合细胞密度、电子载体浓度、光照强

度等对光电流的影响，通过电子传递抑制剂实验

确认了光电流主要来源于光系统Ⅰ（photosystem Ⅰ，

PSⅠ）下游，为生物光伏下一步发展提供了重要

参考。其次，不依赖外源电子载体的生物光伏也

逐步发展起来。McCormick等［21］通过在透明电极

上培养藻类形成生物膜，构建了无外源电子载体

的生物光伏系统（mediator-less BPVs），证实了两

株蓝藻和两株真核绿藻均具有光依赖外电活性

（光合电子被光合微生物转移到胞外环境中的一种

特性），其中蓝藻 Synechococcus sp. WH5701 产生

的最大功率密度最高，为 10.3 mW/m2。该研究发

现，在不同光谱照射下，光合放氧速率与功率输

出的变化相一致，表明功率输出与光合活性直接

相关。而且，基于生物膜的生物光伏系统能自我

维持超过 30 d。将 4套生物光伏装置串联后，能够

维持一台小型数字时钟的运行。Pisciotta 等［22］测

试了 10 株蓝藻，发现其均具有光依赖外电活性，

表明光依赖外电活性在蓝藻中普遍存在，并提出

外电活性可能是蓝藻在高光条件下进行自我保护

的一种生理机制［23］。无外源电子载体生物光伏系

统的开发，有效避免了外源电子载体的细胞毒性

和光化学不稳定性，系统运行时间得以延长。

2015年，McCormick等［24］计算了生物光伏的

理论最大电流密度和最大输出功率。选取北半球较

北部城市奥斯陆和近赤道城市利雅得，其地面太阳

能辐射分别为481 μE/（m2·s）和1228 μE/（m2∙s），作

为太阳能输入的最高值和最低值。将光合有效辐

射（photosynthetic active radiation，PAR）定义为

50%，蓝藻对PAR的吸收效率定义为 90%，并考虑

消耗 4个光子产生 2个电子，即光子转化为电子的

效率定义为 50%。将细胞代谢导致的能量消耗定

义为低值 3%或高值 33%，电子从胞内转移到外电

路的效率定义为低值 60% 或高值 95%。综合以上

能量损失，计算得生物光伏的最大电流密度为340～

2460 μA/cm2。进一步地，考虑生物光伏系统的电

势降分别为低值 213 mV或高值 315 mV，计算得生

物光伏最大输出功率为 0.7～7.7 W/m2，该功率密

度与已建成的光伏发电站相当。Ryu等［25］利用纳
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米技术将纳米电极直接插入到莱茵衣藻细胞中，

使纳米电极直接从胞内的叶绿体处攫取电子，光

电流密度高达 6 A/m2，约 20% 的光电子被电极捕

获，单个细胞可产生 1.2 pA 光电流，与模式产电

菌（如地杆菌）处于同等水平［26］。尽管该技术不

适合放大，但如此高的电流密度展现出光合细胞

超高的量子效率和生物光伏的巨大潜力。

生物光伏的能量效率和输出功率理论上可以

达到光伏技术水平。但是，生物光伏的实际输出

功率普遍低于 10 mW/m2，与理论最大输出功率相

差甚远。近几年来，围绕如何提高输出功率问题，

科学家采用不同策略，将生物光伏的发展推向了

新的水平。Liu 等［27］在蓝藻细胞内原位合成了金

纳米颗粒，增强光吸收和电子传递，最大功率密

度提高了 33 倍，达到 188 mW/m2。Bombelli 等［28］

利用微流控技术开发出微型系统，有效降低了装

置内阻，提高了传质速率，增大了细胞与电极的

物理接触，最大功率密度提高到 294 mW/m2。Liu

等［29］利用导电聚合物聚（3，4-乙烯二氧噻吩）-聚苯

乙烯磺酸（PEDOT：PSS）修饰碳布电极，促进了

蓝藻生物膜的形成，并提高了电子传递效率，使

微型生物光伏的最大功率密度达到 438 mW/m2。

Saar等［30］将充电和放电过程解耦，对充电和放电

两个过程分别进行操作参数优化，得益于装置微

型化、液流式操作、蓝藻突变株和外源电子载体

的使用，最大功率密度达到 500 mW/m2。Kusama

等［31］利用CRISPRi技术去除了蓝藻细胞外膜，突

变株的光电流相比野生型提高了数十倍，达到

30 μA/cm2。Chen等［32］利用 3D 打印技术将 ITO 纳

米颗粒制备成柱状阵列电极，有效提高了蓝藻负

载量和光能利用效率，最终基于外源电子载体产

生了 245 µA/cm2的光电流密度，接近理论预测值。

作者利用合成微生物组技术开发了双菌和四菌生物

光伏系统，其最大功率密度分别达到150 mW/m2和

1700 mW/m2，开辟了生物光伏新的发展形式［33-34］。

2 生物光伏的基本原理

生物光伏是将光能转变为电流的过程，可分

为 3个子过程，即：胞内光化学反应、光电子跨膜

传递、胞外光电流产生。胞内光化学反应依赖于

放氧光合作用，涉及光能吸收、电荷分离、电子

传递与储存等，包括光反应和暗反应两个阶段［35］。

光反应由光合电子传递链上的一系列光合元件完

成（图 1），主要包括：光系统Ⅱ（PSⅡ）、质体醌

（PQ/PQH2）、细胞色素 b6  f复合体（Cyt b6  f）、质体

蓝素（PC）、光系统Ⅰ（PSⅠ）、铁氧化还原蛋白

（Fd）、铁氧化还原蛋白-NADP+还原酶（FNR）和

ATP 合酶（ATPase）。在光反应中，PSⅡ吸收光

能，裂解水产生光电子，电子通过 PQ/PQH2传递

给Cyt b6  f，进一步通过PC传递到PSⅠ。PSⅠ吸收

光能后，对电子进行再次激发，处于较高激发态

的电子随后依次传递到 Fd和 FNR，并将NADP+还

原为NADPH。同时，ATPase利用水裂解和电子传

递产生的质子浓度梯度驱动 ADP生成 ATP。暗反

应则利用光反应产生的NADPH和ATP，通过卡尔

文循环固定无机碳，同时将能量存储在有机

碳中［36］。

胞内光化学反应产生的电子需传递到胞外电

极上，该过程称为跨膜电子传递或胞外电子传递

（extracellular electron transfer，EET）。理论上，光

电子既能以激发态形式从光合电子传递链如 PSⅡ
或PSⅠ直接传递到胞外，也能以能量载体形式（如

PQ/PQH2、NADPH或有机碳）间接传递到胞外。光

电子传递到光合细胞外以后，后续过程将在电化学

系统即外电路中进行（图1）。首先，阳极接收电子

后，其氧化还原电势处于相对较负的状态（势能

高）。其次，在阴极将发生一个氧化还原电势相对较

正（势能低）的还原反应，如氧还原反应。由此，

阳极和阴极之间形成电势差，驱动电子从阳极流向

阴极，从而形成光依赖的外部电流（图1）。

3 生物光伏的跨膜电子传递策略

光电子跨膜传递是生物光伏的关键过程，也

是当前生物光伏效率的主要限制因素。目前，生

物光伏中使用的跨膜电子传递策略可分为 4种：基

于外源电子载体的间接电子传递、基于内在外电

活性的直接电子传递、基于导电纳米材料的杂合

电子传递、基于合成微生物组的定向电子传递

（图 2）。表 1总结了 4种电子传递策略的基本原理、

优势和不足。
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3.1 基于外源电子载体的间接电子传递

电子载体是一类能发生可逆氧化还原反应的

小分子物质［38］。电子载体在细胞和电极之间穿梭，

重复进行电子捕获（被还原）和电子释放（被氧

化）的过程［图 2（a）］。在生物光伏发展初期，引

入外源电子载体是细胞与电极之间实现“电连接”

的主要方式。使用较多的电子载体有HNQ［−0.14 V 

vs. SHE（standard hydrogen electrode）］［15-16，39-43］和甲基

紫精（methyl viologen，−0.45 V vs. SHE）［13-14，44-45］。其

余还包括苄基紫精（benzyl viologen，−0.359 V vs. 

SHE）、维生素K3（vitamin K3，−0.26 V vs. SHE）、

四甲基对苯二胺（diaminodurene， − 0.259 V vs. 

SHE）等［17］。但是，上述电子载体的氧化还原电

表表1　　生物光伏中使用的跨膜电子传递策略

Table 1　　Different strategies of extracellular electron transfer used in BPV systems

传递策略

基于外源电子载体

的间接电子传递

基于内在外电活性

的直接电子传递

基于导电纳米材料

的杂合电子传递

基于合成微生物组

的定向电子传递

基本原理

电子载体在细胞与电极之间通过可逆的氧

化还原反应实现电子传递

由细胞组分或内源电子载体传递电子，具体

分子机制尚不清楚

导电纳米材料与光合细胞杂合，通过纳米材

料介导跨膜电子传递

光合微生物将光能储存在有机碳中，异养产

电微生物通过氧化有机碳产电

优势

操作简便、体系易放大、理论

能量效率高（37%）

操作简便、系统稳定、理论能

量效率高（37%）

电子传递速率快、理论能量

效率高（37%）

操作简便、系统稳定

劣势

电子载体易发生猝灭，有细胞毒性，

系统不稳定

电子传递速率慢

操作复杂，材料成本高，系统不稳定

理论能量效率低（4.6%～6.0%）

注：理论能量效率指光能到电能的转化效率（参考Zhu等［37］）。
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(a) 基于外源电子载体的间接电子传递
(a) Indirect electron transfer based on exogenous

electron mediators

(b) 基于内在外电活性的直接电子传递
(b) Direct electron transfer based on intrinsic

exoelectrogenesis of photosynthetic microorganisms

(c) 基于导电纳米材料的杂合电子传递
(c) Hybrid electron transfer based on conductive nanomaterials

(d) 基于合成微生物组的定向电子传递
(d) Targeted electron transfer based on synthetic microbial consortia

图图2　生物光伏的跨膜电子传递策略

Fig. 2　Different strategies of extracellular electron transfer used in BPV systems
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势偏负，热力学上不利于从光系统中捕获电子，

且还原性的 MV、BV 等容易被空气氧化［46］。因

此，这些电子载体不适用于生物光伏系统。

醌类化合物是生命基本活动中一类重要的小分

子物质，特别是在好氧呼吸（泛醌）、厌氧呼吸（甲

基萘醌）和光合作用（质体醌）过程中作为胞内电

子传递体。醌类化合物作为电子载体已被广泛应用

于各类生物电化学系统，包括生物光伏。Torimura

等［18］ 使 用 1，4- 苯 醌 （1，4-benzoquinone， BQ）

和 2，6- 二 甲 基 -1，4- 苯 醌 （2，6-dimethyl-1，4-

benzoquinone， DMBQ） 从 蓝 藻 Synechococcus 

elongatus PCC 7942（以下简称 Synechococcus）中

提取光电子，发现往BQ方向的电子传递速率达到

了光合放氧速率的 68%。从氧化还原电势看，BQ

（+0.28 V vs. SHE）和 DMBQ（+0.32 V vs. SHE）

更有利于从光系统中夺取电子，因为其电势比质体

醌PQ（+0.08 V vs. SHE）偏正。Sekar等［47］在生物

光伏中添加2 mmol/L BQ，功率密度从35 mW/m2提

高到 100 mW/m2。Longatte等［48］基于荧光分析，表

征了 7 种醌类化合物从莱茵衣藻（Chlamydomonas 

reinhardtii）PSⅡ中提取光电子的能力。结果表明，

2，6- 二 氯 苯 醌 （2，6-dichlorobenzoquinone， 2，6-

DCBQ）、2，5-二氯苯醌（2，5-dichlorobenzoquinone，

2，5-DCBQ）和对苯基苯醌（p-phenylbenzoquinone，

PPBQ）相比于另外 4种醌类化合物具有更高的光

电子提取效率。紧接着，Longatte等［49］用荧光法

建立分区图来预测醌类电子载体从细胞中提取电

子的最佳浓度和最适光强。上述研究中，醌类电

子载体的添加可以实现 10～60 μA/cm2的高电流密

度，但也出现了光电流随时间推移逐渐下降的现

象。Longatte等［50］进一步利用荧光和电化学方法

揭示了光电流下降的 3个可能原因：一是强光照导

致光系统失活；二是醌类化合物普遍存在动力学

猝灭现象；三是醌类化合物减少了 PSⅡ开放中心

的数量，这说明醌类化合物对细胞具有毒性。

Beauzamy等［51］基于荧光和电化学分析，建立了电

子载体与细胞间相互作用的动力学模型，发现最

大电流密度受限于还原性电子载体往胞外运送的

速率，醌类电子载体的脂溶性使其更倾向于留在

胞内。除了筛选和改善醌类化合物性质以适配光

合细胞外，Fu等［52］通过截短 PSⅡ中 PsbT亚基的

C端部分，缩短了QA与DMBQ的作用距离，提高

了DMBQ的电子提取速率。

除了醌类化合物，铁氰化钾也被广泛应用于生

物光伏系统中［20，53-60］。铁氰化钾是非脂溶性分子，

只能穿透细胞外膜，不能穿透细胞质膜。铁氰化钾

穿过外膜进入周质空间，从质膜外侧夺取电子。由

于不能进入细胞内，铁氰化钾作为电子载体的细胞

毒性较醌类化合物更小［24］。此外，铁氰化钾的高水

溶性使其能以较高浓度在生物光伏系统中进行使

用［61］。但是，铁氰化钾在紫外光下会发生分解反

应，产生有毒的氰化物［62］。因此，自然光照或全光

谱光源下长期使用铁氰化钾也存在毒性问题。

电子载体的选择需要考虑其氧化还原电势。

基于热力学可行性，电子只能从偏负的电势向偏

正的电势方向传递，电子载体的氧化还原电势越

偏正，越容易从光合电子传递链中夺取电子［46］。

但是，电子载体的氧化还原电势不是越高越好，

过高的氧化还原电势会带来过大的热力学损失，

如DCBQ与 PSⅠ末端电子受体 Fd之间的电势差约

700 mV，意味着较大的热力学损失。因此，一个

热力学合适的电子载体的氧化还原电势应该比光

合电子传递链组分如 Fd的电势（−0.41 V vs. SHE）

略偏正。为此，Clifford等［63］从吩嗪类化合物中鉴

定到了绿脓菌素（pyocyanin，PYO），其氧化还原

电势为−0.12 V vs. SHE。相比其他常用的电子载

体，该电子载体带来的热力学损失较小。PYO添

加能使光电流提升 4 倍，证明了 PYO 可以穿透细

胞膜发挥电子载体功能，并确认 PYO从 PSⅠ的下

游夺取电子。由于PYO属于微生物次级代谢产物，

因此具有改造蓝藻让其内源分泌的潜力。

尽管外源电子载体可以提高光电流密度，但

外源电子载体的使用会带来细胞毒性和环境毒性，

并且会增加生物光伏成本［58，64-65］。其次，电子载体

普遍存在光化学不稳定性，扩散限制带来的慢反

应活性，以及与光合电子传递链组分相互作用的

非靶向性，这些特征使得电子载体介导的生物光

伏系统输出不够稳定［61］。

3.2 基于内在外电活性的直接电子传递

在生物光伏系统中，光合微生物主要以悬浮
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（suspension）或生物膜（biofilm）形式发挥作用。

前者应用于依赖外源电子载体的生物光伏系统，

后者应用于不依赖外源电子载体的生物光伏系统。

光合微生物在光合作用过程中产生的光电子，部

分会被转移到胞外环境中，这种特性称为光依赖

的外电活性。无外源电子载体条件下，光电子的

跨膜传递主要依靠光合微生物内在的外电活性

［图2（b）］。

光依赖外电活性已经被证明广泛存在于光合

微生物中，但其分子机制还未被完全阐明。异化

金属还原菌如希瓦氏菌（Shewanella）和地杆菌

（Geobacter）是两类广泛应用于微生物电化学系统

的模式微生物，具有高效的跨膜电子传递途径，

其电子传递机制研究较为透彻［66］。其中，希瓦氏

菌的电子传递策略是利用多个含血红素的 c型细胞

色素蛋白（c-type cytochromes），组成跨膜电子传

递复合体，同时通过内源分泌的核黄素促进电子

传递［67-68］。类似地，地杆菌中也存在由多个 c型细

胞色素蛋白组成的跨膜电子传递途径。此外，硫

还原地杆菌中还进化出由外膜 c 型细胞色素蛋白

OmcS 或 OmcZ 组成的纳米导线（nanowires），可

以介导长距离的跨膜电子传递［69-70］。

根据基因组分析，蓝藻中不存在含血红素的c型

细胞色素蛋白，表明蓝藻产电的分子基础不同于希

瓦氏菌和地杆菌［24］。Gorby 等［71］研究发现蓝藻

Synechocystis sp. PCC 6803（以下简称 Synechocystis）

在二氧化碳限制条件下培养可产生纳米导线，并

通过扫描隧道显微镜和隧道效应光谱学证明其具

有导电性。此外，Sure等［72］发现另一株光合细菌

Microcystis aeruginosa PCC 7806 也能产生纳米导

线，并证明 Synechocystis中产生的纳米导线属于Ⅳ
型菌毛（Type Ⅳ pili），直径约 4.5～7 nm。但是，

Thirumurthy 等［73］ 在 最 新 研 究 中 发 现 ， 将

Synechocystis中合成Ⅳ型菌毛的关键基因 pilD敲除

后，产生的光电流与野生型之间没有显著差别，

证明Ⅳ型菌毛不参与蓝藻光电流的产生。此外，

导电原子力显微镜测试发现Ⅳ型菌毛无导电性。

另外，Wey等［74］通过敲除 pilA1基因破坏了Ⅳ型菌

毛结构，发现Ⅳ型菌毛不参与蓝藻的产电过程，

但可以促进细胞与电极之间的黏附，有助于生物

膜的形成。上述研究说明，蓝藻 Synechocystis中不

存在基于 c型细胞色素蛋白或纳米导线介导的跨膜

电子传递［75］。

蓝藻的光依赖外电活性很可能依赖于内源电

子载体。微生物中常见的 3类内源电子载体分别是

吩嗪类、黄素类和醌类。首先，吩嗪化合物生物

合成基因在蓝藻基因组中不存在。其次，虽然蓝

藻可以合成黄素和醌类分子用于胞内电子传递，

但没有发现负责黄素和醌类分子转运的分泌系统，

对蓝藻发酵液进行循环伏安分析也没有发现可分

泌到胞外的氧化还原物质［24］。这些证据说明这 3

类微生物中常见的内源电子载体没有参与蓝藻的

跨膜电子传递。Zhang等［76］通过循环伏安分析发

现，蓝藻在光照下会分泌一种氧化还原活性物质，

其氧化还原电势约为+0.34 V vs. SHE，可能属于苯

醌类或黄素类衍生物。同时，Saper等［75］通过循环

伏安分析和分子截留等实验发现，蓝藻能分泌一

种分子量小于 3000的氧化还原活性分子，且该分

子具有水溶性，具有 60 ℃下失活和光照下分泌量

增加的特点，研究者推测这可能是可溶性醌类、

黄酮类或小分子肽。最新研究发现，NADPH可能

作为内源电子载体参与蓝藻光电流的产生。

Shlosberg等［77］在光照条件下运行BPV系统时，在

电解液中检测到了 NADPH的分泌和积累。此外，

外源添加FNR以结合NADPH可消除光电流，而外

源添加 NADP+可提高光电流，且该现象均存在于

测试的 3 株蓝藻菌株中。除蓝藻外，Shlosberg

等［78-79］还发现 NADPH 参与了真核藻类 Dunalliela 

salina 与海洋大型藻类 Ulva sp. 光电流的产生。

Hatano等［80］通过阻断蓝藻的磷酸戊糖途径以减少

NADPH的生成，发现蓝藻光电流出现了下降，表

明NADPH对蓝藻光电流产生非常重要。但是，最

近一项研究发现，无论 BPV系统运行与否，在电

解液中均未检测到NADPH的积累，且电解液的荧

光图谱与NADPH标准荧光图谱存在偏差［31］。综上

所述，NADPH是否作为蓝藻的内源性电子载体目

前仍存在争议，需要进一步研究来阐明内源电子

载体的分子基础。

除 c型细胞色素蛋白、纳米导线和内源电子载

体外，细胞结构组分如肽聚糖层、S 层（S-layer）

和胞外附属物等也可能会影响光合微生物的产电

活性。Kusama等［31］利用CRISPRi技术剥夺了蓝藻
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细胞外膜，跨膜电子传递效率和光电流提高了数

十倍。此外，对蓝藻细胞进行轻微的物理破坏也

发现可以提高光电流，表明完整的细胞结构是电

子跨膜传递的障碍［75］。因此，削弱细胞结构是提

高跨膜电子传递效率的一种有效策略。

3.3 基于导电纳米材料的杂合电子传递

纳米材料因具有较小的尺寸、优良的导电性

和生物相容性，已被广泛应用于促进细胞的跨膜

电 子 传 递 ， 包 括 光 合 细 胞 和 非 光 合 细 胞

［图2（c）］。

导电聚合物是一类结构丰富多样的导电纳米材

料，因其表面带正电荷，可以增强细胞与电极间

的相互作用。常用的导电聚合物包括聚苯胺

（polyaniline，PANI）、聚吡咯（polypyrrole，PPy）、

聚多巴胺（polydopamine，PDA）、聚（3，4-乙烯二

氧噻吩）（PEDOT）和锇聚合物（Os-polymer）等。

Zou等［81］利用 PANI和 PPy介导光合细胞到电极之

间的电子传递，光电流得到显著提高。在同一系

统下，Zou 等［82］引入了具有纳米结构的 PPy，使

功率密度提高了 4.5 倍。锇聚合物以电子跳跃

（electron hopping）的方式进行电子传递，且锇聚

合物具有多样的结构和可变的氧化还原电势。

Gorton 研究组将多种不同的锇聚合物应用于蓝

藻［57］、真核藻类［58］和光合菌群［83］，使光电流提

升了 20～60倍不等。由于溶解度高、细胞膜可及

性好和相对偏正的氧化还原电势，锇聚合物可以

很好地发挥分子导线功能［58］。Reggente等［84］利用

PEDOT 作为细胞与电极间的分子导线，将蓝藻

Synechocystis 的光电流提高了 6 倍。其他方面，

Cevik 等［85］ 利用树枝状大分子（ferrocene cored 

polyamidoamine，FcPAMAM）将光合菌群的光电

流提高了近40倍。

碳纳米材料如碳纳米管（carbon nanotube，

CNT）也可以介导细胞和电极间的电子传递。

Sekar等［47］利用多壁碳纳米管（multi-walled CNT，

MWCNT）构建了蓝藻-MWCNTs杂合系统，有效

提高了蓝藻细胞与电极之间的直接电子传递。

Giraldo 等［86］观察到单壁碳纳米管（single-walled 

CNT，SWCNT）可以被动转运到叶绿体脂膜，

SWCNT 的插入提高了叶绿体的最大电子传递速

率，使光合效率提高了 3 倍。近期，Antonucci

等［87］发现溶菌酶包被的 SWCNT能够自发地穿透

蓝藻细胞壁，并主要分布在近细胞被膜区域。

SWCNT 很可能在蓝藻细胞中形成了跨膜分子导

线，最终增强了蓝藻光电流的产生。除碳纳米材

料外，金纳米颗粒内化到蓝藻细胞内也可以提高

光电流，其主要作用是增强光吸收和提高电子传

递效率［27，88］。这些研究体现了纳米材料与光合微

生物结合的巨大潜力。当前，纳米材料和光合微

生物的结合主要作用是介导细胞表面到电极之间

的电子传递过程，而更深层次的融合如纳米材料

与类囊体膜直接作用尚无报道。其次，纳米材料

与细胞相互作用的具体位点和电子传递路径，以

及纳米材料对细胞生理代谢的影响等问题还有待

深入研究。

将纳米电极直接插入光合细胞内，是提取光

电子最直接的策略。Ryu等［25］开发了尖端直径小

于 30 nm的金纳米电极，实现从莱茵衣藻细胞中直

接提取光电子。在单纳米电极基础上，该研究组

又进一步开发了垂直排列的纳米电极阵列，实现

同时从多个光合细胞中提取光电子，放大了光电

流［89-90］。之后，Kim等［91］提出了一种简便、高效

地将大量光合细胞插入纳米电极阵列的方法，该

方法不仅有助于系统的放大，同时可以有效维持

光合细胞的活性。

3.4 基于合成微生物组的定向电子传递

光合微生物虽然普遍具有光依赖外电活性，

但活性非常弱，产生的光电流较低。外源电子载

体和导电纳米材料虽然可以介导跨膜电子传递，

但外源电子载体存在细胞毒性与光化学副反应问

题，且纳米材料与光合细胞的深度融合技术尚不

成熟。因此，开发其他电子传递策略势在必行。

在光合微生物中，其固定的光能倾向于储存到生

物质或其他有机碳中。假设储存于光合有机碳中

的电子能够高效地传递到电极上，生物光伏有望

实现较高的电能输出。为此，可以考虑将光合微

生物与异养产电微生物相结合，构建光合-产电微

生物组，应用于生物光伏系统［图2（d）］。

1267



合成生物学 第 4 卷

构建光合-产电微生物组最简单的方式是使用

野生型菌株［图 3（a）］。Nishio等［92］构建了由野生

型莱茵衣藻（Chlamydomonas reinhardtii）和硫还

原地杆菌（Geobacter sulfurreducens）构成的微生

物组，证明了光能到电能的转化是通过两种微生物

间的营养相互作用实现的。Liu等［93］利用野生型蓝

藻 Synechocystis 与希瓦氏菌 Shewanella oneidensis 

MR-1构建的生物光伏系统可以持续产电 13天。在

此基础上，Liu 等［94］继续引入另一产电微生物即

铜绿假单胞菌Pseudomonas aeruginosa PA01，构成

三菌生物光伏系统，最终产生了 600 mW/m2的最

大功率密度。在上述几项研究中，使用的光合微

生物均为野生型，只能分泌少量的固碳产物且种

类未知，不能与产电微生物底物谱较好地匹配，

从而限制了光合微生物到产电微生物的能量通量。

为了最大限度地将光合电子导向产电微生物，

本课题组设计了一种具有定向电子流的合成微生

物组，该微生物组由一个工程化蓝藻菌株和一个

工程化希瓦氏菌组成［图 3（b）］［33］。其中，工程化

蓝藻通过光合作用，将光能存储到D-乳酸中，希

瓦氏菌可以快速氧化 D-乳酸，并通过其高效的

EET 途径产生电流。D-乳酸在该合成微生物组中

作为能量载体，负责光合微生物到产电微生物之

间的能量传递。该工程化蓝藻可以将大约 10% 的

固定光能存储到D-乳酸中，增大了用于产电的能

量通量。最终，该双菌生物光伏系统的最大功率

密度达到 150 mW/m2，远高于无特定能量载体的微

生物组系统，说明设计具有特定能量载体的合成

微生物组，实现光合电子定向传递，可以有效提

高生物光伏效率。

近期，本课题组报道了一种基于四菌合成微

生物组的生物光伏系统［图 3（c）］［34］。该合成微生

物组由工程改造的蓝藻、工程改造的大肠杆菌、

工程改造的希瓦氏菌和硫还原地杆菌组成。其中，

蓝藻负责固定光能并将其存储在蔗糖分子中，大

肠杆菌负责将蔗糖转化为D-乳酸，希瓦氏菌和硫
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(a) 无特定能量载体的双菌合成微生物组
(a) A two-species microbial consortium without a defined energy carrier

(b) D-乳酸作为能量载体的双菌合成微生物组
(b) A two-species microbial consortium with D-lactate as an energy carrier

(c) 蔗糖作为初级能量载体的四菌合成微生物组
(c) A four-species microbial consortium with sucrose as a primary energy carrier

图图3　合成微生物组生物光伏系统

Fig. 3　BPV systems based on different synthetic microbial consortia
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还原地杆菌负责将D-乳酸完全氧化，释放出全部

电子并产生电流。相比第一代的双菌生物光伏系

统，该四菌生物光伏系统可以将约 70% 的固定光

能存储在初级能量载体即蔗糖分子中，进一步提

高了产电能量通量。另外，硫还原地杆菌的引入

可以将希瓦氏菌代谢产物即乙酸进一步氧化，将

能量载体中储存的电子全部释放出来。该四菌生

物光伏系统的最大功率密度达到 1700 mW/m2，为

目前报道的最高水平。通过模拟海洋生态系统沉

积层，创制了具有良好生物相容性的导电水凝胶，

用于封装大肠杆菌、希瓦氏菌和硫还原地杆菌，

避免其受到蓝藻光合放氧的不利影响。最终，四

种不同微生物实现了在同时空下协同工作，并构

筑了一体化生物光伏电池，可持续稳定运行一个

月以上。上述研究表明，利用合成微生物组策略

可以规避光合微生物较弱的外电活性，提高生物

光伏的输出功率和系统寿命。

4 提高生物光伏电能输出的研究进展

电能输出是衡量生物光伏系统性能的核心指

标。近年来，科学家开发了不同的方法和策略，

以提高生物光伏的电能输出，主要包括：菌株发

掘扩大生物材料可利用范围、遗传工程重构胞内

电子传递路径、电极工程强化界面电子传递、装

置构型设计提高系统整体性能等。

4.1 菌株发掘扩大生物材料可利用范围

应用于生物光伏系统的光合微生物主要包括

蓝藻、真核藻类和光合菌群三大类。蓝藻中，模

式菌株即集胞藻 Synechocystis sp. PCC 6803的应用

最为广泛［20-22，28-30，54，77，81，84，95-98］。Synechocystis sp. 

PCC 6803 呈单细胞球状，直径约 1.6 μm。另外，

聚球藻属（Synechococcus sp.）在生物光伏中的使

用也较多［16-19，21，40，99-102］。其他使用的蓝藻菌株还

有：钝顶螺旋藻（Spirulina platensis）［103-106］，念珠藻

（Nostoc punctiforme）［47，107］，铜绿微囊藻（Microcystis 

aeruginosa）［108］和鞘丝藻（Leptolyngbya sp.）［109］等。

真核藻类中，使用最多的是绿藻和硅藻这两大类：

绿藻主要有衣藻（Chlamydomonas）［56，110-111］、小球

藻（Chlorella）［112-116］、杜氏藻（Dunaliella）［21］等；硅

藻主要有三角褐指藻（Phaeodactylum tricornutum）

和 假 微 型 海 链 藻 （Thalassiosira pseudonana）

等［59］。近期，海洋大型藻类也被报道具有光依赖

外电活性，并且其产生的光电流密度高于常用的

单细胞光合微生物［79］。

相比纯培养藻株，自然光合菌群具有更强的

环境耐受性，且菌群中的异养菌可以促进光合有

机质的降解和电子传递过程。Malik等［117］利用浅

海沉积物和海水作为接种源，构建了基于菌群的

自组装自修复微生物太阳能电池，并揭示了电流

的产生过程与光合作用的昼夜节律保持一致。Zou

等［81］利用池塘沉积物作为接种源，培养后形成光

合生物膜，构建的光合微生物电池具有正向光响

应。Darus等［118］从不同区域获取了两份海水接种

物，富集形成了由蓝藻占主导的光合生物膜，可

以在 12 h光照/12 h黑暗条件下循环产生电流，并

能持续数十天。在自然光合菌群中，电流普遍存

在“光照条件下降低而黑暗条件下升高”的现象，

这是因为在光合菌群中，电流产生主要依靠光合

有机质的分解，而光照条件下光合产氧会导致电

子通过有氧呼吸而耗散［83，118-121］。虽然自然光合菌

群构筑的系统较稳定，但其富集培养过程需要花

费较长时间，一般需要1～2个月。

4.2 遗传工程重构胞内电子传递路径

为适应环境中的光强变化，蓝藻进化出了多

种光保护机制，其中一种是 FDP （flavodiiron 

protein）电子池，它可以耗散 PSⅠ下游积累的过

剩光电子。FDP有 4种亚型，依次命名为Flv1～4，

它们以异源二聚体 Flv1/3 或 Flv2/4 的形式发挥功

能，催化氧气还原并生成水，其中Flv1/3的催化反

应较快［122］。另一种光保护机制是将过剩电子传递

到呼吸电子传递链，通过末端氧化酶催化氧的还

原。蓝藻中的末端氧化酶有 3种，包括 bd型醌氧

化酶（Cyd）、细胞色素 c 氧化酶（COX）和替代

呼吸末端氧化酶（ARTO）。在生物光伏中，这些

光保护途径的存在会消耗电子，导致向胞外传递

的电子通量减小。为此，Bradley等［54］通过基因敲

除获得不同末端氧化酶缺失的突变株，并研究了
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这些突变株的铁氰化钾还原速率和光电流产生

情况。结果发现，同时缺失 Cyd 和 COX 使黑暗

条件下铁氰化钾的还原速率提高了 18 倍，3 种末

端氧化酶同时缺失则使铁氰化钾还原速率提高

24 倍。3 种末端氧化酶同时缺失重构了胞内电子

传递，使黑暗下向外流向铁氰化钾的电子从

0.2% 提高到了 10%。 Saar 等［30］ 同时敲除蓝藻

Synechocystis 中的 3 种末端氧化酶（Cyd、COX、

ARTO）和 FDPs（Flv1/3 和 Flv2/4）。相比野生型

菌株，突变株的最大功率密度从 270 mW/m2提高

到 540 mW/m2。

前面提到，蓝藻中不存在由 c型细胞色素蛋白

所构成的跨膜电子传递途径。但是，可以通过基

因工程或合成生物学手段引入异源 EET途径，如

来自希瓦氏菌的 MtrCAB 途径或来自地杆菌的

OMC （outer membrane cytochrome，外膜细胞色

素）途径［123］。Sekar 等［124］在蓝藻 Synechococcus

中异源表达来自地杆菌的外膜 c 型细胞色素蛋白

OmcS。表达 OmcS的菌株展现出了比野生型菌株

更高的铁氰化钾还原速率，同时该工程菌株产生

的光电流比野生型提高了 9倍。Dong等［125］在固氮

工程蓝藻中表达OmcS，提高了从胞外电极到蓝藻

胞内的电子传递效率，固氮速率提高了 13倍。本

课题组在产乳酸工程蓝藻中表达OmcS，发现胞内

NADH水平升高，乳酸产量提高［126］。理论上，表

达单一的 c型细胞色素蛋白不能贯通蓝藻细胞膜/

细胞壁。Schuergers 等［65］分析了在蓝藻中异源表

达完整MtrCAB复合体的难点，包括膜蛋白表达及

转运、含血红素细胞色素蛋白的成熟与加工、膜

蛋白复合体的正确组装、对蓝藻产生的代谢负担

等。该研究通过热力学分析，展望了通过合成生

物学手段在蓝藻中引入 EET途径的可行性，计算

出基于 c型细胞色素蛋白的电子传递通路可以实现

6%～10%的太阳能转化效率。截至目前，尚无在

蓝藻中成功表达完整EET途径的报道。

4.3 电极工程强化界面电子传递

在生物光伏中，阳极（在三电极体系中称为

工作电极）负责接收从光合细胞传递出来的电子。

在生物电化学系统中，对电极的基本要求是良好

的导电性、电化学稳定性和生物相容性。特别地，

对生物光伏来说，阳极还应具备有利于光合细胞

附着的物理结构和较好的透光性。此外，电极成

本也是选择电极材料的重要因素。

生物光伏阳极材料的发展可分为四个代际阶段。

一代电极是利用无机材料制造的平面电极，如不锈

钢、铜、铂和二氧化锡，满足了导电性、稳定性和

生物相容性的基本要求，但不利于细胞附着，重现

性差［127］。二代电极使用碳材料制备，包括碳毡［19］、

碳布［95］、碳纸［47］、石墨（毡）［109，119］和还原性氧化

石墨烯［128］等不同形式。相比一代电极，碳电极具

有粗糙的表面，有利于光合细胞附着和生物膜的

形成，此外还具有成本低和化学惰性等优点。然

而，碳电极存在不透光和导电性弱等不足，其导

电性比金属电极低1～2个数量级。

在二代电极基础上，以多孔性和透光性为特

征的三代电极开始出现。三代电极根据蓝藻细胞

大小而设计，其孔径适合光合细胞的装载和光线

透过，同时多孔结构有利于传质和营养扩散。三

代电极非常适合负载细胞，能有效扩大细胞与电

极的接触面积，增强细胞和电极间的相互作用。

氧化铟锡（indium tin oxide，ITO）和氟掺杂氧化

锡（fluorine-doped tin oxide，FTO）因具有良好的

透光性和高导电性，逐渐成为广泛使用的阳极材

料［20-21，53］。Thorne等［53］利用二氧化钛陶瓷开发了

毫米孔径大小的多孔电极，在表面涂覆 FTO使其

具有导电性，再让小球藻在多孔结构中形成生物

膜。最终，该多孔电极产生的功率密度比常规碳

电极高 16倍。毫米孔电极主要适用于细胞直径较

大的真核藻类；对于尺寸相对较小的蓝藻，微米

孔或纳米孔电极可能更适宜。Wenzel 等［107］利用

ITO材料开发了表面孔隙度各异的三种电极，包括

无孔电极、微孔电极（孔径 10～40 μm）和纳米

孔电极（孔径 10～100 nm）。将 Synechocystis 和

Nostoc punctiforme 分别培养于三种电极表面，结

果显示，微孔电极和纳米孔电极上产生的光电流

相比无孔电极高出近 300倍。微孔电极可以让蓝藻

细胞进入微孔结构，增大细胞与电极之间的直接

接触面积；而纳米孔电极虽不能让细胞直接进入

纳米孔结构，但可以增加细胞表面与电极的接触

点，或增加电子载体与电极的接触点。该研究说
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明电极表面结构对电极与细胞的相互作用具有重

要影响，展现出微孔和纳米孔电极应用于生物光

伏的潜力。最近，Chen等［32］通过气溶胶喷射打印

技术，利用 ITO纳米颗粒制备了一种分枝柱状阵列

电极即BP-ITO，代表了第四代高性能生物光伏电

极［图 4（a）］。该电极在细胞负载量、光能利用率

和电子传递效率等方面性能优异，最终基于外源

电子载体产生了 245 mA/cm2的光电流密度，为目

前报道的最高光电流水平。这些研究表明，改善

电极材料及表面结构对强化细胞和电极相互作用、

促进界面电子传递和提高 BPV 系统效率非常

有效。

4.4 装置构型设计提高系统整体性能

装置构型直接影响着生物光伏系统的传质效

率、内阻大小、单位体积功率和操作简便性等，

也关系到系统的制造成本和放大技术。总体来说，

紧凑型或微型装置可以增强传质效率，降低内阻，

提高输出功率。常规的生物光伏系统体积（阳极

腔室）在 10～500 mL之间，而微型生物光伏的体

积在0.2～500 μL之间。

生物光伏的微型化最早可追溯到 2006 年，

Chiao等［129］构建了体积为 16 μL的微流控生物光伏

装置，产生了 0.4 μW/m2功率密度。Bombelli等［20］

构建了 150 μL体积的微型生物光伏装置，产生了

1.2 mW/m2功率密度。Bombelli等［28］利用软刻蚀技

术制造了体积只有 0.4 μL的微流控装置，将功率密

度从之前的 10 mW/m2以下提高到了 105 mW/m2。

Saar 等［30］利用体积为 40 μL 微型液流式生物光伏

装置，将充电和放电两个阶段分别进行操作参数优

化，最终将功率密度提高到500 mW/m2［图4（b）］。

Choi研究组近年来致力于微型生物光伏系统

的开发，共开发了四代微型生物光伏装置，体积

在50～300 μL不等，使用的菌株均为Synechocystis，

不添加外源电子载体。其第一代微型生物光伏系

统是传统的双室构型，以透明薄膜金电极作为阳

极材料，功率密度为 0.07 mW/m2［130］。第二代微型

生物光伏系统引入了空气阴极，构型从双室变成

单室，阳极正面朝上扩大光吸收面积，顶部封装

气泡促进气体交换，装置内阻从第一代的 2.3 MΩ

减小到 470 kΩ，功率密度提高到 9 mW/m2［131］。第

三代微型生物光伏系统利用石墨/PTFE复合电极促

进了生物膜形成和电子传递，搭建三明治电极构

型减小了系统内阻，预留顶空体积并用气体交换

膜分隔促进了气体交换。最终，功率密度提高到

27 mW/m2，且能维持 10 天［132］。在第三代系统基

础上，Liu等［29］开发了以导电聚合物为阳极材料、

顶部完全透气的第四代微型生物光伏系统，将功

率密度提高到 438 mW/m2，产电时长达 20天。Liu

等［96］还将微型生物光伏系统制作成自充电的生物

电容器，8套装置串联后产生了 1.8 V的输出电压，

在多次循环充放电后保持稳定。

常见的生物光伏系统都是液态体系，而固态

或半固态体系更有利于系统放大和实际应用。

Mohammadifar 等［133］利用琼脂水凝胶替换传统的

电解液，构建了半固态生物光伏装置，省去了烦

琐的液流系统，构型可以多变，系统可持续产电

4 天。Ng 等［134］利用海藻酸钠水凝胶将小球藻固

定到电极上，实现了细胞快速固定和装置快速组

装，功率密度比悬浮体系提高了 20%。 Sawa

等［135］创造性地利用喷墨打印机在纸张上制造

BPV 系统，先在纸张上打印 CNT 导电层，然后

在导电层上打印蓝藻层，实现生物和非生物元件

的快速集成建造［图 4（c）］。纸张打印的生物光

伏电池体积小、柔性化，非常有利于批量组装和

放大，经过串并联后可以驱动运行小型数字时钟

和低功率 LED。Liu 等［136］也开发了一种基于纸

张的微型生物光伏系统，以纸张为基底，依次涂

覆由导电聚合物构成的导电层和由蓝藻构成的催

化层，由此组装成超薄微型 BPV 系统，其最大

电流密度和最大功率密度分别达到 650 mA/m2和

107 mW/m2。

其他方面，Kim等［137］开发了氧化锌纳米棒和

金纳米颗粒组成的杂化光阳极，利用纳米材料的

局域表面等离子共振效应，与蓝藻光合作用结合，

最终扩大了光谱利用范围［图4（d）］。Roxby等［138］

将光合细胞限制在一个法布里 -珀罗谐振腔中

（Fabry-Perot cavity），通过光学谐振腔与光合作用

共振之间的强能量耦合，提高光能吸收和利用效

率，最终将光电流放大了数倍［图4（e）］。
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图图4　提高生物光伏电能输出的新方法

Fig. 4　Novel approaches for improving the electrical outputs of BPV systems
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5 生物光伏的应用

单个生物光伏系统产生的电压普遍在 0.2～

0.6 V之间，功率在 10～100 μW左右［139］。理论上，

生物光伏可以按照光伏板形式进行规模化阵列放

大，同步提高输出电压和输出功率，以达到电子

器件额定水平。鉴于其较低的输出功率，生物光

伏的一个潜在应用领域是低功率电子器件，如传

感器。传感器应用分两类：一类是利用生物光伏

原理开发检测型传感器；另一类是给传感器供电。

目前，基于生物光伏过程已开发出多种检测

型传感器。基于藻类对甲醛敏感的特点，Chouler

等［140］开发了检测水体中甲醛含量的生物光伏传感

器，可响应的甲醛浓度下限值为 0.27 mmol/L。

Tucci 等［141-142］利用除草剂可抑制光合电子传递的

原理，开发了检测除草剂类化合物的生物传感器。

利用醇类可破坏细胞膜的原理，Kaushik等［143］开

发了生物光伏系统用于乙醇检测，检测范围在

0.005%～10%（体积分数），响应时间在 10 s以内，

并且该装置可以保存 3 个月再使用。Roxby 等［144］

开发了光学谐振腔增强的生物光伏用于检测金属

离子，检测限低至 50 nmol/L。此外，生物光伏还

被开发用于检测硫酸铜、硫酸锌等环境有毒

物［145］，以及监测蓝藻水华［146］和小球藻生物质产

量［147］等。

在低功率电子器件供电方面，通过串并联数

个微型装置，生物光伏已被证明可以驱动运行小

型数字时钟和低功率LED［21，133，135］。随着物联网的

发展，数十亿的无线传感节点需要电能供应，而

传统电池如锂电池存在电量库容有限问题。特别

是在农业和环境领域，传感器被布置在野外偏远

地区，可自主维持、可自行充电的生物光伏电池

更加适用［139，148-150］。Liu等［94］将15个微型生物光伏

系统通过串并联堆叠，成功驱动一个物联网传感

节点与一部智能手机通过蓝牙协议实现无线配对

通信。Bombelli等［151］利用铝片作为阳极材料，开

发了一套生物光伏系统，成功驱动一台低功率微

处理器持续运行了 6 个月。Howe 等［152］指出，对

BPV 系统进行堆叠放大理论上可以达到更高的输

出功率（mW～W），从而开辟更多的应用可能，

如驱动手机、笔记本电脑等高功率电子器件，但

这依赖于生物光伏性能的实质性改进。

其他方面，生物光伏产生的电流还可驱动阴

极产氢［75］。通过电化学方式控制跨膜电子传递过

程，生物光伏可用于调控蓝藻的昼夜节律［153］。此

外，生物光伏还有望应用于空间科学研究，包括

在太空中提供氧气和电能、吸收辐射、探测地外

生命等［154-155］。

6 总结与展望

生物光伏通过光合微生物进行光电转化，代

表一条绿色低碳、环境友好的太阳能利用路线。

生物光伏主要包括光合电子传递和跨膜电子传递

两个核心过程。光合电子传递主要涉及电荷分离

和胞内电子传递，其能量效率相对较高。跨膜电

子传递是胞内电子与胞外电极建立电连接的过程。

由于光合微生物天然的跨膜电子传递效率非常低，

严重制约了生物光伏的电能输出，为提高 BPV系

统的电能输出，近年来采取了多种生物和非生物

策略，包括改造光合细胞、构建合成微生物组、

开发电极新结构、设计装置新构型、优选外源电

子载体、融合纳米材料等。这些策略从不同角度

提高了 BPV系统的性能，在未来研究中，可以将

这些先进的单元组件集成起来，开发出更高性能

的BPV系统。

深入理解光合微生物外排电子的生理意义，

阐明其内在外电活性的分子机制，对利用合成生

物学手段改造光合微生物，提高跨膜电子传递效

率具有重要指导意义。一方面，合成生物学可以

强化光合微生物内在外电活性，如提高内源性电

子载体的从头合成能力和分泌能力。另一方面，

合成生物学可以重构外源跨膜电子传递途径，例

如基于 c型细胞色素蛋白或纳米导线的电子传递途

径。此外，合成生物学在微生物组和材料学方向

的拓展有望助力开发出更多元的高效 BPV 系统。

特别地，合成微生物组生物光伏已经在功率密度

和系统稳定性方面显示出较大的发展潜力。理论

上，只要初级能量载体能够持续再生，合成微生

物组就可以持续产电，能量载体通量越大，输出

功率越高。目前，合成微生物组还存在能量载体

通量低和持续合成能力不足等问题。未来应强化
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能量载体的合成速率，解决因细胞生理调控引发

的代谢停滞问题，突破能量载体持续合成关键

技术。

生物光伏具有良好的环境相容性，同时具有

可自我维持和自我修复的特点，未来有望在农业

物联网和环境物联网等领域进行应用。生物光伏

已被证明可以在实验室环境下驱动传感器和微处

理器等低功率电子器件的运行。总体来看，生物

光伏目前还处于较低的发展水平，其输出功率和

能量效率较低，存在稳定性差问题，因此还需要

更多的力量来推动这项技术不断发展。一方面，

应加强研究队伍建设，强化基础研究，着力解决

关键科学问题，突破生物光电转化效率瓶颈。另

一方面，要以实际应用为导向，解决 BPV系统放

大过程中的各类技术问题，综合考虑 BPV系统的

成本问题，研究BPV系统在自然环境下的稳定性。

尽管面临许多问题和挑战，相信在不久的将来，

生物光伏可以成为一项真正可用的洁净能源技术。
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