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封面图说: 冬天低空飞翔的丹顶鹤———丹顶鹤是鹤类中的一种,因头顶有“红肉冠冶而得名。 是东亚地区特有的鸟种,因体态优
雅、颜色分明,在这一地区的文化中具有吉祥、忠贞、长寿的象征,是传说中的仙鹤,国家一级保护动物。 丹顶鹤具备
鹤类的特征,即三长———嘴长、颈长、腿长。 成鸟除颈部和飞羽后端为黑色外,全身洁白,头顶皮肤裸露,呈鲜红色。
丹顶鹤每年要在繁殖地和越冬地之间进行迁徙,只有在日本北海道等地是留鸟,不进行迁徙,这可能与冬季当地人
有组织地投喂食物,食物来源充足有关。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com



第 32 卷第 18 期

2012 年 9 月

生 态 学 报

ACTA ECOLOGICA SINICA
Vol. 32,No. 18
Sep. ,2012

http: / / www. ecologica. cn

基金项目:中国科学院创新工程重要方向性项目课题 (KSCX2鄄EW鄄G鄄12B)

收稿日期:2011鄄08鄄07; 摇 摇 修订日期:2011鄄11鄄10

*通讯作者 Corresponding author. E鄄mail: chflin@ yic. ac. cn

DOI: 10. 5846 / stxb201108071155

林超峰,龚骏. 嗜中性微好氧铁氧化菌研究进展. 生态学报,2012,32(18):5889鄄5899.
Lin C F, Gong J. Recent progress in research on neutrophilic, microaerophilic iron (域)鄄oxidizing bacteria. Acta Ecologica Sinica,2012,32 ( 18 ):
5889鄄5899.

嗜中性微好氧铁氧化菌研究进展

林超峰*,龚摇 骏
(中国科学院烟台海岸带研究所环境微生物实验室;中国科学院、山东省海岸带过程重点实验室, 烟台摇 264003)

摘要:在弱酸至近中性微氧条件下,嗜中性微好氧铁氧化菌能够通过依赖氧气的呼吸机制将二价亚铁氧化成三价铁,并获得生

长所需能量。 这一生物铁氧化过程的主要产物之一是无定形羟基氧化铁———一种异化铁还原作用 (铁呼吸) 的理想底物,故
可加速铁元素在氧化还原分界层的地质循环。 有关嗜中性微好氧铁氧化菌的记载可追溯到 19 世纪 30 年代,但对其生理、生态

与系统发育学的研究自 20 世纪 90 年代中期才取得显著进展,主要得益于专性铁氧化菌新种、属的成功培养与分离。 已知微好

氧铁氧化菌广泛分布于弱酸及近中性富铁地下水、湿地和深海等环境,其参与调控的铁氧化过程对铁及其他元素 (如碳、氮、
磷、锰和砷等) 的生物地球化学循环具有重要意义。 这类古老微生物在金属成矿、地壳演变、全球气候变化及其它生源要素地

球化学过程中的作用研究已逐渐受到关注,正成为地质与环境微生物学领域的研究热点。 主要总结国外近 15a 对嗜中性微好

氧铁氧化菌的研究进展,包括其代谢机理、种类和分布、生态学研究方法和技术、以及细菌铁氧化作用的实际应用和环境意义

等,并对今后研究方向提出展望。
关键词:铁氧化作用; 化能自养; 碳循环; 生物成矿; 嘉利翁氏铁杆菌属; 纤发菌属; 深海铁杆菌属

Recent progress in research on neutrophilic, microaerophilic iron(域) 鄄oxidizing
bacteria
LIN Chaofeng*, GONG Jun
Laboratory of Environmental Microbiology, Yantai Institute of Coastal Zone Research, Chinese Academy of Sciences; Key Laboratory of Coastal Zone

Environmental Processes, Chinese Academy of Sciences & Shandong Province, Yantai 264003, China

Abstract: Neutrophilic, microaerophilic iron(域)鄄oxidizing bacteria ( FeOB) can oxidize iron(域) for energy via O2 鄄
dependent mechanisms under suboxic, slightly鄄acidic to circumneutral conditions. This biological oxidation process
commonly produces copious amorphous iron (芋) oxyhydroxides, a preferential substrate for dissimilatory iron ( 芋)
reduction ( iron respiration) . Such oxyhydroxides have the potential to accelerate iron geochemical cycling at redox
interfaces in terrestrial and aquatic systems. Despite reports on neutrophilic, microaerophilic FeOB since the 1830s,
associated research progress has been slow, largely due to difficulty in laboratory cultivation and isolation of these
organisms. Until the mid鄄1990s, modified FeS gradient methods were used for isolation of novel obligate FeOB from diverse
habitats and substantial progress was achieved in understanding bacterial iron(域) oxidation. Representative neutrophilic,
microaerophilic FeOB include stalked Gallionella and Mariprofundus, sheathed Leptothrix and Sphaerotilus, and several non鄄
stalk鄄forming, unicellular species such as Sideroxidans, Ferritrophicum and Ferrocurvibacter. Related species have
frequently been found in redox transition zones of circumneutral鄄pH, iron鄄rich environments such as groundwater seeps,
wetland rhizosphere soils and deep鄄sea hydrothermal vents. Bacterial iron (域) oxidation is of global significance to
biogeochemical iron cycling and other elements such as C, N, P, S and Mn. Bacterially鄄mediated iron cycling also
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influences the fate and transport of organic compounds and several trace metals. There is growing interest in understanding
the role of neutrophilic, microaerophilic FeOB in biomineralization, geologic evolution, global climate change, and other
fundamental geochemical processes. Here we review recent findings regarding bacterial iron(域) oxidation under suboxic,
circumneutral鄄pH conditions, and summarize associated methodologies for studying the ecology of neutrophilic,
microaerophilic FeOB. Recommendations are provided regarding future study of these organisms and associated
biogeochemical processes.

Key Words: Iron ( 域 ) oxidation; chemolithotroph; carbon cycle; biomineralization; Leptothrix;
Gallionella; Mariprofundus

铁 (Fe) 是一种分布广泛的过渡金属元素,约占地壳质量的 5. 1% ,在元素分布序列中居第四位,仅次于

氧、硅和铝[1]。 铁的氧化还原活性较高,通常以二价态 (Fe(域)) 存在于潮湿缺氧的环境中;一旦暴露于空气

且 pH 值接近中性,Fe(域) 极易自然氧化为三价态 (Fe(芋)),并以氢氧化物 (Fe(OH) 3)、羟基氧化物 (FeO
(OH)) 或氧化物 (如 Fe2O3或 Fe2O3· nH2O) 等形式 (通称铁氧化物) 发生沉淀。 这些铁氧化物微粒活性

表面积较大,能有效吸附土壤、沉积物或水体中的有机物和磷 (P)、锰 (Mn)、铬 (Cr)、铅 (Pb) 及砷 (As) 等

重金属元素[2]。 因此,铁氧化过程对近中性环境的地质化学具有重要意义。
作为原核生物和大部分真核生物必需的微量营养元素,铁也是细菌的重要潜在能源。 当 pH > 4 且 [O2]

< 1 mg / L 时,嗜中性铁氧化细菌 (Neutrophilic Fe(域)鄄oxidizing bacteria, FeOB) 与非生物铁氧化过程竞争,通
过微好氧或厌氧呼吸进行铁氧化作用,从而获得生长所需能量[3]。 这一生物过程不仅合成有机物,而且产生

大量无定形羟基氧化铁,为异化铁还原作用 (铁呼吸) 提供理想底物,故可能促进铁元素氧化还原循环[4鄄5]。
已知嗜中性 FeOB 包括微好氧型及厌氧型,后者又分为不产氧光合型与硝酸盐 (或氯酸盐) 还原型[6鄄7]。 这

些 FeOB 广泛分布于弱酸及近中性富铁地下水、湿地和深海等环境,其参与调控的铁氧化过程对铁及其他生

源要素的生物地球化学循环具有重要意义,在金属成矿、地壳演变、全球气候变化及生命起源和进化等地球化

学和生物学过程中亦发挥重要作用[6鄄10]。 目前,对嗜中性 FeOB 的研究正成为地质与环境微生物学研究热

点。 有关嗜中性厌氧铁氧化作用的研究进展参见其他综述性文献[8]。 本文概述弱酸及近中性 pH 值下微好

氧铁氧化作用的微生物学特征,总结国外近 15 年有关研究进展和方法技术,为国内同行研究铁氧化细菌及

其生态功能提供基础资料。
1摇 细菌铁氧化作用机理

在弱酸及近中性微氧条件下,Fe(域) 相对稳定,FeOB 是促进其氧化的主要动力。 通过生物铁氧化反应,
嗜中性微好氧 FeOB 产生还原型辅酶 (NADPH) 和三磷酸腺苷 (ATP),为合成细胞物质提供还原力和能量

(驻Go ¢= -109 kJ / mol) [5]。 这些微生物在淡水环境中对铁氧化作用净反应速率的平均贡献达 44. 6% ,在逆向

铁氧梯度培养基中催化超过 90% 的铁氧化反应[11鄄13]。 这主要是因为,微好氧 FeOB 可将二价亚铁半衰期从

(30. 4依12. 2) min (SE, n =13) 降至 (8. 72依1. 5) min (SE, n = 23),从而加快铁氧化速率;其氧化铁产物亦

通过自催化提高非生物铁氧化速率,加剧 Fe(域) 底物竞争[13鄄15]。
目前已知的化能自养 FeOB 大多专性需铁,且在实验室条件下大量培养嗜中性微好氧 FeOB 存在一定困

难,导致其遗传学研究进展较缓,FeOB 在近中性 pH 值 下传递电子、获取能量的机制尚不完全清楚。 相比之

下,关于嗜酸性好氧及嗜中性厌氧 FeOB 能量代谢机制的信息较多[16鄄19]。 现较为普遍接受的观点是:a)
FeOB 从 Fe(域) 接受电子以获得生长能量;b) 电子传递体负责传递电子到细胞质膜; c) 生物铁氧化作用发

生在细胞周质或外膜;d) 细胞色素是首要的铁氧化酶 (图 1A)。 氧化铁是铁氧化作用的主要产物,其大量沉

淀可能阻碍细胞代谢。 微好氧 FeOB 通常产生螺旋柄状 (Gallionella 型) 或长杆鞘状 (Leptothrix 型) 胞外多

聚物 (Extracellular Polymer Substances, EPS), 用以吸附菌体产生的氧化铁产物,避免菌体被包埋 (图

1) [20鄄22];胞外多聚物也可使细胞周围微环境 pH 降低,促使可溶性或胶质氧化铁产物运输到细胞远端后发生
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沉淀[5, 11]。

图 1摇 嗜中性微好氧铁氧化菌的生物铁氧化作用及矿化机制模式图[20鄄22]

Fig. 1摇 Model of bacterial Fe(域) oxidation and mineralization by neutrophilic, microaerophilic FeOB

(A) 具有螺旋柄状物的铁氧化细菌 (Galliionella 型),其氧化铁产物主要沉积于柄状物表面;和 (B) 具有长杆鞘状体的铁氧化细菌

(Leptothrix 型),其氧化铁产物主要沉积于鞘状体表面 (注意分布在柄 / 鞘结构上的锈红色氧化铁沉淀,圆圈表示无定形铁氧化物,梭形表示

纤铁矿类铁氧化物)

2摇 代表性微生物

具有铁氧化能力的原核微生物系统地位分布较广,在细菌 (Bacteria) 和古菌 (Archaea) 中均有发现[23]。
已知嗜中性微好氧 FeOB 均为变形杆菌门 (Proteobacteria) (表 1)。 其中,代表性淡水 FeOB 均属于 茁鄄变形杆

菌纲 (Betaproteobacteria),海洋 FeOB 则属于另一个待定新纲,灼鄄变形杆菌纲(Zetaproteobacteria)。

表 1摇 代表性嗜中性微好氧铁氧化菌

Table 1摇 Representative neutrophilic, microaerophilic FeOB

栖息地
Habitat

分类
Phylogenetic groups

代表性菌属
Representative
genera

代表性菌种 (菌株)
Representative species
(Strain)

产柄 / 鞘
Stalk / sheath
formation

最初来源
Original source

参考文献
Reference

淡水域 Beta鄄propeobacteria Gallionella G. ferruginea 是 地下水微生物铁席 [24]

G. capsiferriformans (ES鄄2) 否 美国密歇根州排水道地下水 [9]

Leptothrix L. ochracea 是 暂无纯培养物 [22]

Sideroxydans S. lithotrophicus (ES鄄1) 否 美国密歇根州排水道地下水 [9]

S. paludicola (BrT) 否 美国马里兰州人工湿地草本植物根际 [10]

CL21 否 德国巴伐利亚州酸性泥炭地 [25]

Ferritrophicum F. radicicola (CCJ) 否 美国弗吉尼亚州河畔草本植物根际 [10]

Ferrocurvibacter F. nieuwersluisensis 否 荷兰内陆湿地淹土 [26]

Rhodocyclus TW鄄2 否 美国阿拉巴马州湿地微生物铁 [27]

Dechlorospirillum M1 否 美国印地安那州地下水铁泉 [28]

海水域 Alfa鄄proteobacteria 无 FO1, 2, 3 否 海底洋壳 [29]

Gamma鄄proteobacteria 无 FO4, 5, 6, 8, 9, 15 否 海底洋壳 [29]

Zeta鄄proteobacteria Mariprofundus M. ferrooxydans 是 美国夏威夷罗希海底山微生物铁席 [30]

2. 1摇 淡水铁氧化细菌

1950 年代,Kucera 和 Wolfe 首次从淡水环境中分离到产螺旋形柄状物的嘉利翁氏铁柄杆菌(Gallionella
ferruginea),证实其偏好生长于具有一定铁氧浓度的氧化还原边界层[24]。 有关研究表明,G. ferruginea 微好

氧,能以 Fe(域) 为能源进行化能自养,或利用有机碳源进行混合营养;其细胞呈豆形,松散地着生于螺旋形

柄状物末端,柄的生长速度可达 90 滋m / h;当 [O2] 过低或 pH < 6 时,该菌不产生柄状物[31鄄33]。 电镜照片显

示,G. ferruginea 柄状物为包埋于羟基氧化铁的细纤维束。 该柄状物可能富含酸性多聚糖,具有定位 (将细胞
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维持在生长所需的铁氧浓度梯度) 与协调 (为羟基氧化铁沉淀提供吸附部位,阻止细胞被包埋于不溶性金属

铁氧化物外壳) 功能[34鄄35]。
具有长杆形胞外鞘状结构的纤发菌属 (Leptothrix) 和球衣菌属 (Sphaerotilus) 代表另一类典型的微好氧

FeOB,可同时进行铁锰氧化及沉淀作用[22]。 现已知 4 种纤发菌,其中 3 种 (L. discophora,L. cholodnii 和 L.
mobilis) 与 Sphaerotilus 的代表菌种浮游球衣菌 ( S. natans) 均为专性异养。 相比之下,赭色纤发菌 ( L.
ochracea) 最早被描述,且常见于富铁淡水环境, 但至今未在实验室条件下获得纯培养。 大量环境数据显示,
L. ochracea 可能为化能自养型生物[36鄄39],但其生理学特征及系统发育地位仍有待于进一步研究。 胞外鞘状

体是 Leptothrix 和 Sphaerotilus 的共同标志性特征,其被认为是铁锰氧化物沉淀的场所,可防止细胞被不溶性

羟基氧化铁包埋[40]。 有研究表明,L. cholodnii 的胞外鞘状体是一个弹性纤维骨架,其中富含大量二硫键,将
鞘纤维紧密连结在一起[41];鞘中可能含有酸性多糖物质,但详细组份有待进一步测定[34]。

自 1990 年代中期以来,数个新型 FeOB 陆续被被分离自富铁地下水、湿地草本植物根际以及淹土等环

境,包括 G. capsiferriformans,来自同一个新属的 Sideroxydans lithotrophicus 和 S. paludicola,以及分别代表一个

新目和新属的 Ferritrophicum radicicola 和 Ferrocurvibacter nieuwersluisensis (表 1)。 与 G. ferruginea 相似,这几

种专性 FeOB 微好氧,但在形态学上均属于单细胞杆菌,即在生长过程中不形成柄鞘状特殊胞外结构[9鄄10, 26]。
其中, Sideroxydans (包括 S. lithotrophicus 和 S. paludicola ) 与 Gallionella ( 包括 G. ferruginea 和 G.
capsiferriformans) 共同组成 Betaproteobacteria 中利用铁源进行生长的嘉利翁氏铁杆菌目 (Gallionellales);Ft.
radicicola 和 Fc. nieuwersluisensis 较为少见,不与其他已知 FeOB 聚为一类。 目前尚无证据直接证明有关单细

胞 FeOB 如何调控细胞周围铁氧化物的沉淀,或自身被包埋时是否保持代谢活性。
来自湿地沉积物的菌株 TW鄄 2 代表 Betaproteobacteria 中另一个新型单细胞 FeOB。 该菌与红环菌属

(Rhodocyclus) 亲缘关系较近,在新陈代谢方面较 Gallionellales 更为多样化。 例如,TW鄄2 利用 Fe(域) 和 CO2

进行化能自养生长时倍增时间约为 25 h,乙酸盐可促进其自养生长速率及生物量产量;该菌亦利用乙酸盐做

能源进行异养生长,但长势较慢,倍增时间约为 70 h[27]。 这些生理学特征与 G. ferruginea 利用葡萄糖类有机

碳源进行混合营养型生长较为相似,说明其对生态环境具有特殊适应机制。 此外,TW鄄 2 在生长过程中不产

生特殊胞外结构,但可能分泌铁螯合物,使氧化铁产物从细胞近端迅速移除,避免细胞被包埋[11]。 最近,
Ludecke 等从酸性泥炭地分离获得 1 株与 Sideroxydans lithotrophicus 亲缘关系较近的微好氧 FeOB
(CL21) [25]。 该菌在 pH 值 4—6 条件下进行铁氧化作用,其产生的纳米级针铁矿微粒明显不同于非生物氧化

产生的铁氧化物微粒。 另一株来自地下水铁泉沉积物的微好氧 FeOB (M1) 属于 Dechlorospirillum,尽管后者

的已知成员多为高氯酸盐降解菌或硝酸盐还原菌[28]。 上述新型 FeOB 的发现有助于进一步理解有关微生物

的生理学及物种多样性。
2. 2摇 海洋铁氧化细菌

代表性海洋 FeOB 氧化亚铁深海铁杆菌 (Mariprofundus ferrooxydans) 最早被分离自夏威夷附近深约 1300
m 处的罗希海底山 (Loihi Seamount) [30]。 与淡水 FeOB G. ferruginea 相似,M. ferrooxydans 嗜温,微好氧,通过

卡尔文循环进行自养生长;其螺旋形柄状物主要成分为富羧基多聚糖,平均生长速度为 2. 2 滋m / h[21]。 此外,
几株嗜寒性 FeOB 被分离自胡安·德·富卡洋中脊 (Juan de Fuca Ridge) 的地壳扩张中心[29]。 这些新型单

细胞 FeOB 在 3—10 益 下利用 O2或 NO+
3为电子受体,依靠铁源进行化能无机自养型生长;其分别属于 Alpha鄄

和 Gamma鄄proteobacteria,与异养型水油海杆菌 (Marinobacter aquaeolei) 亲缘关系较近[29]。 最近,Sudek 等[42]

从太平洋 Vailulu忆u 海底山分离到许多异养微好氧 FeOB,大部分菌株与假交替单胞菌属 (Pseudoalteromonas)
和假单胞菌属(Pseudomonas) 有亲缘关系。 以上结果说明异养和自养微生物共同参与促进海洋铁氧化作用。
3摇 微生物生态学研究方法和技术

3. 1摇 富集培养

微好氧 FeOB 的实验室富集培养通常采用 Kucera 和 Wolfe[24] 提出的硫化铁梯度管法,其原理是将新鲜
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制备的硫化铁悬液添加到盛有液态矿质培养基的玻璃试管中,形成反向铁氧浓度梯度。 当梯度管中 pH 值,
Eh,[O2] 和 [Fe2+] 等均达合适范围时,产螺旋形柄状物的 Gallionella 型 FeOB 松散地着生于管壁上,其菌落

最初为白色絮状,呈辐射状生长 (< 1 mm),后逐渐变成锈红色,最终可能从管壁脱落[24];不产特殊胞外结构

的单细胞 FeOB 菌落较小,通常散布于管壁上,或集中在特定深度形成环状铁氧化带 (图 2A) [43]。

摇 图 2摇 硫化铁梯度培养基模式图以及微好氧自养铁氧化菌生长

反应

Fig. 2 摇 Schematic diagrams of FeS gradient media showing

different growth reactions of microaerophilic, lithotrophic, Fe

(域) 鄄oxidizing bacteria

(A) 液态梯度管;(B) 双相斜面管;(C) 半固态梯度管;以及 (D)

双相梯度皿; (a) 液态改良矿质培养基;(b) Gallionella 型产柄铁

氧化菌絮状菌落;(c) 细菌铁氧化带;(d) 不产柄单细胞铁氧化菌

菌落 (e) FeS 悬液;(f) 半固态改良矿质培养基;( g) 接种痕迹;

以及 (h) 1% 琼脂鄄FeS

为避免产生碱土磷酸盐沉淀,Hanert[44]将矿质培养

基中 [K2HPO4] 降至原来的 1 / 10 (0. 05 g / L),并优化

硫化铁悬液制备方法。 改良后的矿质培养基 (modified
Wolfe忆s mineral medium, MWMM) 被广泛用于富集培养

产 Gallionella 型螺旋柄状物的 FeOB。 随后, Verran
等[45]报道了双相斜面梯度管技术,用于检测和培养富

铁环境样品中的 Gallionella 型 FeOB。 该梯度管底部为

硫化铁琼脂斜面,上覆液态 MWMM,双相在制备过程中

均通入 CO2 作碳源,Gallionella 在斜面或管壁侧面呈带

形生长 (图 2B)。 该斜面梯度管技术未被广泛采用,可
能与其生物量产量过低有关[43]。

由于液态铁氧梯度管可能不支持某些单细胞

FeOB,Emerson 和 Moyer[5]向 MWMM 中添加 0. 15% 的

琼脂,获得半固态梯度管 (图 2C)。 这一改进能有效阻

止细胞被铁氧化物包埋后从氧化还原界面沉降出来,且
不会对铁源和 O2运输产生显著影响。 因此,半固态铁

氧梯度管被成为富集培养新型单细胞 FeOB 的理想工

具之一[9鄄10, 27]。 在半固态梯度管中,FeOB 优先生长于

管内氧化还原分界面,活跃的生物铁氧化作用将在其周

围形成紧实的红褐色铁氧化带 (图 2C)。 琼脂糖凝胶

形成的网状结构似乎阻碍细胞分泌合成特殊胞外结构,
因此,半固态铁养梯度管可能不适于培养产 Gallionella
型螺旋柄状物的 FeOB。

微好氧 FeOB 生长较慢,且生物量较低是研究该类微生物所面临的难题之一[35]。 为了提高细胞生物量,
Emerson 和 Weiss[38]利用培养皿制备双相梯度培养基,即将含有 1% 琼脂的硫化铁热液加入培养皿底部,在
厌氧环境中凝固约 30 min 后加入接种过的液态 MWMM,再放入 BD 或 OXOID 系列厌氧罐进行培养。 罐中

放入微好氧产气袋将为 FeOB 创造最佳生长条件 (约 10% O2 / CO2),生物铁氧化作用则在梯度皿表层形成絮

状铁氧化膜 (图 2D)。 据估算,这一方法可将 FeOB 的细胞产量提高 10—100 倍。 此外,一些大型生物反应

器 (升) 被用于富集培养 FeOB,但似乎并未显著提高细胞浓度[14]。
3. 2摇 分离、纯化及保藏

使用液态梯度管分离纯化 Gallionella 型 FeOB 的方法有两种:一是单菌落稀释转接法,即利用其对管壁

的吸附与污染物进行区分,通过制备 10 倍梯度稀释系列 (10-4—10-6),将单菌落连续转接 5—10 次达到纯化

目的;二是福尔马林抵抗法,即利用某些 Gallionella 菌株对 0. 5% 福尔马林具有抵抗性将其与污染物进行区

分,然后将培养物连续转接 2—3 次达到纯化目的[33]。 同样,使用半固态梯度管分离纯化单细胞 FeOB 亦可

采用单菌落稀释转接法。 所得培养物的纯度须经荧光染色显微观察和寡营养平板培养基进行检验,以及分子

遗传学分析鉴定。 纯菌的转接周期以 3—4 周为宜,低温冷藏可适当延长其寿命;长期保藏需将菌液与等体

积无菌甘油 (20% ,体积分数) 混匀,然后迅速置于-80 益 条件下或液氮中[46]。
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3. 3摇 显微镜观察及计数

FeOB 在生长过程中常被大量羟基氧化铁包埋,故无法使用普通光学显微镜进行直接观察。 只有经过

(核酸) 染色,FeOB 细胞与铁氧化物才能在 (荧光) 显微镜下被轻易区分。 常用的核酸染料包括丫叮橙、
DAPI 和 Syto 系列,其中 Syto 13 染色效果较好[46]。 此外,相差或微分干涉显微镜可用于初步观察未经染色

的 FeOB 及其与铁氧化物之间的联系;扫描或透射电子显微镜适于进一步研究有关微生物的生物成矿机理和

存活机制[21, 27, 43]。 对嗜中性 FeOB 的活菌计数多采用不依赖培养的荧光染色直接计数法和基于实验室培养

的最大可能法计数 (Most Probable Number, MPN)。 前者较为快捷,后者需将样品稀释至 10-1—10-8,接种梯

度培养管后富集培养 1—2 周观察计数。 目前,MPN 法仍被广泛使用,因其为嗜中性 FeOB 的分子遗传多样

性分析及菌种分离纯化提供良好材料[9, 47鄄48]。
3. 4摇 分子生物学检测

近年来,基于聚合酶链式反应 (PCR) 的分子生物学技术,如 PCR鄄TGGE / DGGE 和构建克隆文库等被广

泛用于检测富铁环境样品及有关培养物中的微好氧 FeOB。 对于富含 Gallionella 或 Leptothrix 型柄鞘状结构

的淡水絮状铁氧化物 (又称微生物铁席,microbial iron mats),细菌 16S rRNA 通用引物适于构建有关 FeOB 的

克隆文库[49]。 对于富铁淡水淹土或沉积物,Wang 等[48] 报道的 Betaproteobacteria 特异性引物 122F / 998R 适

于检测与 Gallionella 有亲缘关系的新型微好氧 FeOB。 此外,McBeth 等[50]设计并改进了 Zetaproteobacteria 特

异性引物,用于检测与 Mariprofundus 有亲缘关系的海洋 FeOB。 最近,宏基因组学和单细胞基因组学技术被

用于研究淡水微生物铁席中与 Leptothrix 有关的 FeOB 生物群落多样性,以及深海环境中 Zetaproteobacteria 类

FeOB 的系统发育学特征[51]。 这些不依赖培养的新技术的应用将促进有关微生物的生理学、生态学和系统发

育学研究进展,为揭示嗜中性细菌铁氧化作用的生物地球化学意义奠定基础。
4摇 分布与栖息地

嗜中性微好氧 FeOB 大多分布于富铁 (渗漏) 地下水、湿地植物根际及深海等环境的氧化还原过渡

带[9, 52鄄53]。 在这些区域,来自缺氧源的 Fe(域) 与富氧源的 O2供应稳定,二者混合后往往形成大量锈红色絮

状氧化铁沉淀,成为该类生境的明显特征。
4. 1摇 渗漏地下水

当富铁地下水渗出地表并接触空气时,非生物及生物过程共同促进铁氧化作用,最终形成锈红色铁泉,这
一现象多发于湿地径流及农业排水系统等[49, 54鄄56]。 对美国弗吉尼亚州铁泉中絮状铁氧化物进行显微观察发

现,其中富含 G. ferruginea 型或 L. ochracea 型柄鞘状结构[38];有关克隆文库分析显示,Betaproteobacteria 最为

丰富,占所有克隆的 26%—57% ;与 Gallionella 和 Sideroxydans 有亲缘关系的操作分类单元占 10%—25% ;与
Leptothrix 有亲缘关系的序列也经常存在,但所占比例小于 3% [57鄄59]。 最近,一项结合实验室培养及分子生物

学分析 (如温度梯度凝胶电泳,TGGE) 的研究显示,Gallionella 和 Sideroxydans 型 FeOB 亦存在于澳大利亚亚

热带滨海渗漏地下水及河流等淡水环境中[43]。 可见,此类微好氧 FeOB 在全球范围内分布广泛。
4. 2摇 湿地植物根际

许多湿地植物根系周围紧附一层铁氧化物,又称铁膜[60]。 这是因为有关植物能够传输 O2到根系,其中

一部分 O2以根系泌氧形式渗透到土壤中,导致根系周围与根际之间形成氧化还原电位差以及铁氧浓度梯度,
成为微好氧 FeOB 的良好生存场所[52]。 对美国亚特兰大中部不同湿地植物根际进行的微生物调查显示,
92% 的植物根系铁膜中含有微好氧 FeOB,其数量高达 106 / g 干土,但有关铁细菌数量与环境因子 (如总铁

含量) 之间无显著相关关系[47];荷兰一项研究从湿地植物根际周围土壤中富集培养到与 Gallionella 有亲缘关

系的单细胞 FeOB,在此基础上设计的特异性 16S rRNA 基因引物被用于检测有关环境样品中的 FeOB,结果

显示与其相配的序列存在于数个研究区域,说明附近可能存在旺盛的 FeOB 群落[48]。
4. 3摇 深海热泉

在海底火山附近相对低温的热液喷口处 (10—100 益),常堆积大量类似水铁矿的絮状铁氧化物,其中富
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含类似 Mariprofundus ferrooxydans 的微生物结构,系统发育分析亦证实 Zetaproteobacteria 的存在[53, 61]。 在太

平洋西南部活跃扩张的弧后盆地———马里亚那海槽进行的定量 PCR 分析表明,有关微生物铁席中

Zetaproteobacteria 占细胞群落的 22% ;进一步获得的克隆文库显示,8%—45% 的克隆属于 Zetaproteobacteria,
部分与 M. ferrooxydans 有亲缘关系。 对夏威夷东南部罗希海底山进行的微生物学调查亦表明,嗜中性微好氧

FeOB 在该区域分布广泛;其中,与 M. ferrooxydans 有亲缘关系的 Zetaproteobacteria 在低温喷口处 (40 益) 絮

状物中具有生长优势,与硫氧化细菌 (sulfur鄄oxidizing bacteria, SOB) 有亲缘关系的 Epsilonproteobacteria 则是

高温喷口处 (70 益) 的优势菌[53, 62]。 此外,对太平洋多个海域进行的 Zetaproteobacteria 克隆文库分析显示,
有关海洋 FeOB 的生物多样性主要受地理位置而非温度、pH 值或总铁含量等环境因子影响[63]。
5摇 实际应用与环境意义

5. 1摇 生物淤积与微生物腐蚀

在含铁量较高的淡水中,Gallionella 型和 Leptothrix 型微好氧 FeOB 往往大量繁殖,导致城市工业和居民

配水系统以及农业灌溉系统发生管道堵塞,最终降低水流速度和质量[64]。 有关 FeOB 亦直接或间接促进钢

铁腐蚀,造成巨大的工业损失[50]。 有关报告描述了这些现象的发生过程[54鄄55],但未深入调查其中的微生物群

落组成。 最近,McBeth 等[50] 通过野外及实验室培养试验测试 Mariprofundus 型海洋 FeOB 的钢铁腐蚀能力,
结果表明与之有亲缘关系的 Zetaproteobacteria 广泛分布于近岸及河海口区域,其生物铁氧化作用对钢铁腐蚀

过程具有显著促进作用。 这些发现有助于进一步理解嗜中性微好氧 FeOB 在金属腐蚀过程中所扮演的角色,
有关纯培养可用于检测钢铁的抗腐蚀性。
5. 2摇 生物成矿及对其他元素的吸附作用

细菌铁氧化作用的重要产物之一是羟基氧化铁,又称生物成因铁氧化物 ( Biologically鄄Induced Iron
Oxides, BIOS),通常以弱结晶状水铁矿形式存在[56, 65]。 由于表面积大,表面活性高,且可还原性强,BIOS 对

湿地生态系统中有机质、毒性金属和非金属元素的沉降及迁移存在显著影响。 Gallionella 和 Leptothrix 型柄鞘

状结构及其表面吸附的 BIOS 结合能力更强,可显著促进 P,Pb,锶 (Sr),铈 (Ce)和铀 (U) 等元素积累[2, 66]。
有关生物结构及 BIOS 的吸附能力受环境因子影响显著,后者的还原性溶解过程往往导致所吸附元素的释

放。 例如,在富含 L. ochracea 类鞘状结构的淡水铁泉中,水铁矿对 Sr 的吸附率随 pH 升高而增加,降低 pH
或提高溶液离子强度则会削弱甚至逆转吸附作用[67]。 在巴格达和印度等国家,由微生物介导的铁氧化物还

原性溶解过程导致 As 元素进入水体,造成大规模饮用水污染[68]。 目前,人们正逐渐认识到 BIOS 的吸附能

力,并试图利用其去除环境中的毒性金属以及有机污染物等,达到生物修复目的[68]。
5. 3摇 微生物铁循环

嗜中性微好氧 FeOB 通常生长在富铁环境的氧化还原过渡带,其弱结晶状氧化铁产物往往通过沉降作用

进入缺氧体系,为异化铁还原作用提供理想底物;化能自养型 FeOB 亦产生有机物,为寡营养体系中的异养铁

还原菌提供限制性底物[4鄄5]。 另一方面,环境中的铁环原菌 (Fe(芋)鄄reducing bacteria, FeRB) 通过厌氧呼吸

促进有机质矿化以及氧化铁的还原性溶解和迁移,进而为微好氧 (或厌氧型) FeOB 提供碳源和铁源。 对代

表性微好氧 FeOB (菌株 TW2) 和厌氧 FeRB (Shewanella algae 菌株 BrY) 进行的共培养试验证实,细菌铁氧

化及还原作用关系密切,共同促进混合体系中活跃的铁-碳元素循环[5]。 有关 FeOB 和 FeRB 共存于渗漏地

下水、湿地植物根际和深海热泉等环境[4, 47, 49],其活跃的生物过程对氧化铁表面所吸附 (非) 金属和有机物

的再活化具有重要意义,并深刻影响其他重要元素的生物地球化学循环,包括硫酸盐还原和甲烷形成

等[7, 68鄄69]。 然而,细菌铁氧化作用及其参与调控的铁元素循环与其他重要地球化学过程之间存在何种动力学

关系仍未可知。 研究这些细节有助于深刻理解有关生源要素元素的地球化学过程及其在全球气候变化中所

发挥的作用。
5. 4摇 太古代条带状铁建造及有关生物学标记

在原始地球上,古海洋具有富铁、缺氧等特征。 约 24 亿年前,伴随大气层急剧氧化,古海洋中曾发生大
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规模氧化铁沉淀,形成条带状铁建造 (Banded Iron Formations, BIFs) [70]。 对具有 19 亿年历史的加拿大岗弗

林 BIFs 进行显微观察发现,其中含有类似现代微好氧 FeOB 的特殊生物结构,如 Gallionella, Leptothrix 或

Mariprofundus 型柄鞘状结构[71]。 对具有 25 亿年历史的西澳哈默斯利 BIFs 进行化学分析显示,其富铁矿物

中所含养分与微量金属元素足以维持 FeOB 的细胞代谢[72]。 据推测,在“大氧化事件冶之前,光合生物产生的

微量 O2为微好氧 FeOB 的出现创造了条件;随着大气中 [O2] 的变化,有关微生物在海洋鄄大气界面处大量繁

殖,参与促进 BIFs 的形成。 这一事件的起因目前尚未被理解透彻,但越来越多的证据显示生物过程在其中扮

演了重要角色[72鄄73]。 由于广泛存在于现代和古代富铁岩石中,FeOB 的特殊胞外结构被认为是铁氧化代谢的

良好生物学标记[34]。
6摇 展望

目前,我国对嗜中性微好氧 FeOB 的微生物学研究甚少,仅有的信息来自吴自军等[56, 74]采用地质化学方

法对浙江舟山海岸带古木埋藏区进行的铁元素生物成矿研究。 由于 FeOB 在铁及其他元素的生物地球化学

循环中扮演了重要角色,且对自然及重金属污染环境具有显著影响,今后有必要加强对该类微生物的研究,主
要方向包括:(1) 微生物生态学,利用传统微生物学及现代分子生物学技术检测微好氧 FeOB 在典型栖息地

的生态多样性,获得代表性可培养新物种;(2) 微生物生理学,利用现代分子遗传学技术研究重要功能蛋白质

的活性,阐释代表性 FeOB 生长机制及电子传递机理;(3) 生物地球化学,利用多学科交叉技术探索微好氧铁

氧化作用对有机和无机污染物的自然修复能力,以及与碳、氮及其他重要地球元素循环之间的动力学关系。
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