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摘   要：铁元素是深海热液活动产物的主要成分之一，也是热液喷口处化能自养微生物生态系

统的重要驱动元素。以 Zetaproteobacteria 为典型代表的嗜中性微需氧铁氧化菌是海底喷口及其周

围环境中生物介导的 Fe2+氧化这一生物矿化作用的主要驱动者。这些铁氧化菌通过氧化 Fe2+获取

维持自身代谢所必需的能量，同时分泌有机质将氧化后的不溶铁(氧化物或氢氧化物)沉淀于细胞

外，形成具有螺旋丝带状、中空长杆状、分叉管状以及其他具有特殊形貌特征的显微结构体，进

而堆积成广泛分布于海底的富铁氧化物/氢氧化物。越来越多的研究表明，编码细胞色素孔蛋白的

cyc2 基因是 Zetaproteobacteria 铁氧化菌进行 Fe2+氧化的关键基因，而细胞色素 c 或其他周质细胞色

素则是 Fe2+ 氧化过程中的关键电子传递载体。基于宏基因组分析的系列研究揭示了

Zetaproteobacteria 普遍具有多种与氮、硫、氢以及砷元素循环密切相关的功能基因与代谢途径，暗

示了其在上述元素循环过程中的潜在作用。本文系统地总结了海底热液喷口及其周围环境中发现的

嗜中性微需氧铁氧化菌的多样性和生理特征以及它们进行 Fe2+氧化生物矿化作用而形成的显微结

构记录、介导 Fe2+氧化的关键基因与电子传递路径等，有利于全面、系统地认识该类微生物在海底

热液喷口关键成矿元素的迁移与富集、维系喷口生态以及微生物成矿等方面所起的作用与贡献。 

关键词：海底热液系统；嗜中性微需氧铁氧化菌；Zetaproteobacteria 纲；富铁显微结构；

铁氧化机制；代谢特征  
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Abstract: Iron is one of the main components of deep-sea hydrothermal activity products and an 
important driving element for the chemoautotrophic microbial ecosystems at hydrothermal vents. The 
neutrophilic microaerophilic iron-oxidizing bacteria, represented by Zetaproteobacteria, are the main 
drivers of biomediated Fe2+ oxidation in hydrothermal vents and their surroundings. Iron-oxidizing 
bacteria acquires the energy essential to maintain their metabolism through Fe2+ oxidation, while 
secrete organic matter to precipitate the oxidized insoluble iron (oxides or hydroxides) outside the cells, 
forming microstructures with twisted stalks, hollow sheaths, branching hollow tubes or other special 
morphological features. These microstructures accumulate into iron-rich oxides/hydroxides widely 
distributed on the seafloor. Increasing studies have demonstrated that cyc2, encoding cytochrome-porin, 
is the key gene of Fe2+ oxidation by Zetaproteobacteria, while c-type cytochromes or other periplasmic 
cytochromes are the main electron transport carriers in Fe2+ oxidation. The metagenome-based studies 
reveal that Zetaproteobacteria generally possess multiple functional genes and metabolic pathways 
associated with nitrogen, sulfur, hydrogen, and arsenic cycling, suggesting the potential role of 
Zetaproteobacteria in the cycling of the above elements. In this paper, we systematically summarized 
the diversity, physiological characteristics, biomineralization-formed microstructure records, and key 
genes and electron transport pathways that mediated Fe2+ oxidation of neutrophilic microaerophilic 
iron-oxidizing bacteria in hydrothermal environments. This review facilitates the systematical 
understanding about the role of these microorganisms in the migration and enrichment of key 
ore-forming elements, the maintenance of ecological balance, and the mineralization by 
microorganisms in submarine hydrothermal vents. 

Keywords: submarine hydrothermal systems; neutrophilic microaerophilic iron-oxidizing bacteria; 
Zetaproteobacteria; iron-rich microstructure; iron oxidation mechanism; metabolic characteristics 
 

铁元素是地球上最丰富的元素之一 [1]，在

自然环境中主要以+2、+3 价两种氧化还原价态

存在，可以与碳、氧、氮、硫等元素形成复合

物，广泛存在于多种矿物相中，也是生命活动

必不可少的关键元素[2–3]。Fe2+在空气中极易发

生化学氧化，但在 O2 浓度范围为 5–50 μmol/L
的微氧环境中却可以被一些嗜中性(pH 6.0–7.5)

的铁氧化菌(Fe-oxidizing bacteria，FeOB)利用进

行化能自养生活 [4–7]。典型的嗜中性微需氧

FeOB 在 19 世纪被首次发现[8]，它们通常生活

在有氧–无氧过渡界面的富铁含水环境中，包括

湿地、地下水、海洋沉积物以及海底热液喷口

等[5,9]。大多数嗜中性微需氧的 FeOB 会产生具

有特殊形貌特征的、主要由有机物和铁氧化物/ 
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氢氧化物组成的螺旋丝带状或中空长杆状显微

结构体[5,9–11]。从系统发育分类上来说，目前发现

的这些铁氧化微生物主要隶属于Proteobacteria门，

包括栖息于淡水环境的 Gammaproteobacteria 和海

洋环境中发现的 Zetaproteobacteria。其中，前

者主要包括 Gallionella、Leptothrix、Sideroxydans、

Ferriphaselus 和 Ferritrophicum 等，后者则主要

由 Mariprofundus 和 Ghiorsea 构成[5,12–14]。目前

为止，所有隶属于 Zetaproteobacteria 的纯培养

微生物都能从 Fe2+氧化这一过程中获取能量，

而 基 于 基 因 组 的 分 析 也 表 明 所 有 的

Zetaproteobacteria 类群都具有微需氧条件下进

行 Fe2+氧化的代谢潜能[13–14]。Fe2+是海底热液的

主要化学成分之一，Fe2+氧化也是热液喷口及其

周围环境中嗜中性微需氧铁氧化菌的主要能量

来源[14]。特别是在低温弥散流区域(t<100 °C)，

由铁氧化菌介导的 Fe2+氧化这一生物矿化作用

是低温弥散流喷溢过程中形成的富铁氧化物/
氢氧化物的最主要的成因。这些富铁氧化物/氢

氧化物已被发现广泛分布于全球的海底，包括海

山、洋中脊、弧后扩张中心、板内火山活动以及

大陆边缘断裂带等多种不同的构造环境[15–17]，也

意味着嗜中性微需氧铁氧化菌在全球海底普遍

分布。在过去的近 20 年里，人们已经尝试对海

底热液喷口环境中的铁氧化微生物及其 Fe2+氧

化的生物矿化作用展开系统的研究，结合铁氧化

菌的分离、培养与组学分析等，在铁氧化菌的多

样性、生理特性以及生物矿化机制方面取得了重

要的进展。本文对上述研究进展进行了系统的总

结，以期能够加深人们对海底热液喷口及其周围

环境中栖息的嗜中性微需氧铁氧化菌的认识。 

1  嗜中性微需氧铁氧化菌的多样性 
早在 19 世纪中期，人们就发现在陆地富

含 Fe2+的淡水中存在着铁氧化菌，它们隶属于

Gallionella 和 Leptothrix 两个属，通常会形成

典型的螺旋丝带状和中空长杆状等可以用来

识别这些铁氧化菌的标志性富铁结构 [5,18–19]。

20 世纪 80 年代，科学家们首次从海洋中发现

了上述螺旋状和长杆状结构，并据此推断这些

结构是由 Gallionella spp.和 Leptothrix spp.  

形成的，因而进一步推测这两类铁氧化菌也可

以生活在海洋中 [20]。然而，直到 2002 年，基

于原核生物 SSU rRNA 基因序列的系统发育

分析表明这类特征性的富铁显微结构并不是

由隶属于 Gallionella 和 Leptothrix 的铁氧化菌

形成的，而是来自于一类以 Mariprofundus 

ferrooxydans 为代表的新的 FeOB 矿化产物，

后来将这些 FeOB 命名为一个新的类群，即

Zetaproteobacteria[15,20]。 

Zetaproteobacteria 是在海底热液喷口及其

周围环境中最常见、也是分布最广的铁氧化微

生物类群[5,13]。Zetaproteobacteria 属于典型的嗜

中性、微需氧、化能自养型 FeOB，最初是从夏威

夷 Lō’ihi 海山的低温热液喷口附近发现、分离并

被命名的[15,20]。在氧气浓度充足且 pH 近中性的情

况下，Fe2+的无机化学氧化速率非常快，微生物难

以与之竞争，只有在微氧环境(O2<50 µmol/L)中，

FeOB 氧化 Fe2+的速率才能够超过非生物氧化

的速率。因此，Zetaproteobacteria 铁氧化菌大

多数都分布于深海或近岸环境的有氧—无氧界

面附近[4,7]。除了 Lō’ihi 海山，几乎全球海底的

热液喷口周围的微生物菌席(图 1A–C)、低温热

液沉淀物或氧化物(图 1D)、热液喷口宏生物的

共生菌以及喷口周围的玄武岩中都发现了

Zetaproteobacteria[21–27]。此外，在沿海近岸的

海洋沉积物、地下水和氧化还原分层水柱以及 
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图 1  海底热液喷口嗜中性微需氧铁氧化菌的常

见栖息形式 
Figure 1  Common habitats of neutrophilic, 
microaerophilic Fe( Ⅱ )-oxidizing bacteria in 
seafloor hydrothermal vents. A: iron microbial mats 
on the surface of sulfide chimney (yellow)[13]; B: 
curd-type mats formed by FeOB around the 
hydrothermal vents[13]; C: veil-type mats formed by 
FeOB around the vents[13]; D: iron-silica-rich 
low-temperature hydrothermal precipitates formed 
by FeOB. A from the Urashima vent site, Mariana 
Trough[13]; B–C from Lō’ihi seamount in Hawaii[13]; 
D from the Longqi hydrothermal field, the 
Southwest Indian ridge, photographed by authors’ 
group. 

 
陆地上富含 CO2 的深层地下水、沼泽湿地等富

铁环境中也陆续发现了 Zetaproteobacteria 铁氧

化菌存在的证据，表明它们的分布范围广泛，

并不局限于深海热液喷口环境 [9,28–33]。在上述

Zetaproteobacteria 分布的环境中，Fe2+浓度通常

可以达到数百 µmol/L，然而，近些年来，随着   
研究范围的增加，在沿海一些低 Fe2+ 浓度      
(几十 µmol/L 甚至低于 0.2 µmol/L)的环境   

中，也发现了 Zetaproteobacteria 铁氧化菌的分  
布[9]。 

一直以来，从深海环境中获得 FeOB 的   
纯培养是开展相关研究所面临的主要挑战之 
一[13,34]。琼脂凝胶反向梯度管培养法是当前分

离微需氧 FeOB 最常用的方法，即在培养管中

提供具有相反浓度梯度的 Fe2+和 O2 浓度条件，

让 FeOB 自行寻找最适生长位置[35]。目前，人

们已从海洋环境中分离得到了 21 株纯培养的

Zetaproteobacteria 铁氧化菌(表 1 和图 2)，它们

分别被划归为 Mariprofundas 和 Ghiorsea 属，

在这 21 株纯菌中，有 7 株是从海底热液相关的

环境中分离得到的[13–14,20,28,34,36–41]。纯培养菌株

Mariprofundus ferrooxydans PV-1、JV-1、M34
和 Mariprofundus sp. EKF-M39 均分离自夏威夷

Lō’ihi 海山的低温弥散流热液区，均为专性铁

氧化细菌，革兰氏阴性菌，细胞为豆状，且都

能够形成富铁的螺旋丝带状结构体(如图 3A 和

3H)[11,20,34,36,42]。Mariprofundus micogutta ET2 分

离自伊豆—小笠原岛弧 Bayonnaise 海丘附近的

热液沉积物，也是专性铁氧化微生物，它的细

胞通常是长度为 1–2 μm 的豆状或弯曲杆状，会

在胞外形成细丝状的富铁显微结构(图 3E)[39]。

Ghiorsea bivora TAG-1 与 G. bivora SV-108分别

是从大西洋洋中脊和马里亚纳海沟的热液喷口

分离得到的。与 Mariprofundus spp.不同，这 2 株

菌属于兼性铁氧化细菌，除了可以进行 Fe2+氧

化之外，还可以利用 H2 氧化进行生长，其代  
谢活动形成的富铁显微结构通常为无定形状

(图 3J)[14]。 
随着研究的逐渐深入和不断积累，近些年来，

研究人员对全球范围内获取的 Zetaproteobacteria
铁氧化菌的 16S rRNA 基因序列进行了系统发育

分析。基于97%的序列相似性将Zetaproteobacteria
铁氧化菌的 16S rRNA 基因序列划分为 60 个操
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作分类单元(ZetaOTU1– OTU60)，这些分类单元又

被进一步划分为两个科，分别为 Mariprofundaceae
和暂未定名的 family 2[13,43]。研究发现，部分

ZetaOTUs 所代表的铁氧化菌广泛地分布于全

球 海 底 的 富 铁 氧 化 物 / 氢 氧 化 物 中 ， 如

ZetaOTU1–4 普遍存在于不同区域的大多数样

品中[13,34,44]。相比之下，有一些 ZetaOTUs 所

代表的铁氧化菌则展现出一定程度的环境偏 .

 
表 1  已获得分离培养的 Zetaproteobacteria 铁氧化菌(据参考文献[13]修改、补充) 
Table 1  Isolates of the Zetaproteobacteria (modified and supplemented after reference [13]) 

Isolate Isolation source ZetaOTU Primary biomineral 
morphology 

Sole electron 
donor References 

Mariprofundus 
ferrooxydans PV-1 

Lō’ihi hydrothermal vents ZetaOTU11 Stalk Fe2+ [20] 

Mariprofundus 
ferrooxydans JV-1 

Lō’ihi hydrothermal vents ZetaOTU11 Stalk Fe2+ [20] 

Mariprofundus 
ferrooxydans M34 

Lō’ihi hydrothermal vents ZetaOTU11 Stalk Fe2+ [34] 

Mariprofundus sp. 
EKF-M39 

Lō’ihi hydrothermal vents ZetaOTU36 Stalk Fe2+ [36] 

Mariprofundus micogutta 
ET2 

Bayonnaise hydrothermal ZetaOTU18 Thin filaments Fe2+ [39] 

Ghiorsea bivora TAG-1 Mid-Atlantic ridge hydrothermal vents ZetaOTU9 None Fe2+ or H2 [14] 
Ghiorsea bivora SV-108 Mariana hydrothermal vents ZetaOTU9 None Fe2+ or H2 [14] 
Mariprofundus 
ferrinatatus CP-5  

Chesapeake Bay stratified water column ZetaOTU18 Dreads only Fe2+ [29] 

Mariprofundus 
aestuarium CP-8 

Chesapeake Bay stratified water column ZetaOTU37 Dreads only Fe2+ [29] 

Mariprofundus sp. 
GSB-2 

Great Salt Bay salt marsh Fe mat ZetaOTU23 Stalk Fe2+ [54] 

Zetaproteobacteria sp. 
NF  

Norsminde Fjord estuary sediments ZetaOTU3 Stalk Fe2+ [9] 

Zetaproteobacteria sp. 
KV 

Kalø Vig beach sediments ZetaOTU3 Stalk Fe2+ [9] 

Zetaproteobacteria sp. 
CSS-1 

Coastal sediment bloodworm microcosm ZetaOTU14 Stalk Fe2+ [28] 

Zetaproteobacteria sp. 
SR-1* 

Worm burrow in Sheepscot estuary 
sediments 

ZetaOTU3 Stalk Fe2+ [28] 

Zetaproteobacteria sp. 
ECHO-1* 

Worm burrow in Sheepscot estuary 
sediments 

ZetaOTU55 None Fe2+ [28] 

Mariprofundus 
ferrooxydans SC-2 

Big Fisherman’s Cove pyrrhotite 
colonization 

ZetaOTU11 Stalk Fe2+ [55] 

Mariprofundus sp. 
EBB-1 

Damariscotta estuary pyrrhotite 
colonization 

ZetaOTU14 Stalk Fe2+ [40] 

Mariprofundus sp. DIS-1 West Boothbay Harbor mild steel 
incubation 

ZetaOTU18 Stalk Fe2+ [56] 

Mariprofundus erugo P3 Mallard Creek 316 stainless steel 
incubation 

New 
ZetaOTU 

Stalk Fe2+ [37] 

Mariprofundus erugo P7 North Creek 316 stainless steel 
incubation 

New 
ZetaOTU 

Stalk Fe2+ [37] 

Mariprofundus 
ferrooxydans O-1 

Pamlico Sound steel-hulled shipwreck ZetaOTU11 Stalk Fe2+ [41] 

*: reference from [28], but there was no named description in this paper, and the named description information reference from 
[13,57]. 
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图 2  已经获得纯培养的 Zetaproteobacteria 铁氧化菌的系统发育树 
Figure 2  Phylogenetic tree of Zetaproteobacteria isolates. The tree constructed by MEGA X maximum 
likelihood method[53]; bootstrap values were calculated from 1 000 replications, and only >50% were reported; 
the codes in the parentheses represent the sequence record numbers in the common database; 16S rRNA gene 
sequences were obtained from NCBI and JGI databases. 

 
好性。例如，近期 McAllister 等在其得到的 27
个铁氧化菌的 ZetaOTUs 中发现有 17 个

ZetaOTUs 表现出对喷口菌席生境的偏好性，

而 ZetaOTU6 代表的铁氧化菌则偏好栖息在流

动性强、温度较高的热液喷口附近 [13,44]。

Duchinski 等从马里亚纳火山弧热液区和夏威夷

Lō’ihi 海山热液区采集了 29 个样品进行分析，

结 果 发 现 在 马 里 亚 纳 热 液 区 中 检 测 到 的

ZetaOTUs 组成与 Lō’ihi 海山具有显著差异，有

相当一部分的 ZetaOTUs 表现出了一定的生物

地理分区的物理隔离性，分别仅存在于 Lō’ihi 
海山或马里亚纳热液区[44]。 

除 Zetaproteobacteria 外，Edwards 等从 Juan 
de Fuca 热 液 区 分 离 到 几 株 隶 属 于

Gammaproteobacteria 和 Alphaproteobacteria 的

嗜中性化能自养铁氧化细菌，从系统发育关系

表 明 ， 它 们 与 Marinobacter aquaeoolei 和

Hyphomonas jannaschiana 最为密切，可以在微

需氧条件下或在硝酸盐存在的厌氧条件下生

长，也会产生一些螺旋丝带状、分叉树枝状等

典型铁氧化菌形成的结构 [45] 。 Sudek 等从

Vailulu’u 海山的菌席中也分离出多株属于

Gammaproteobacteria和少量属于Alphaproteobacteria
的异养铁氧化菌，它们主要在 pH 7.5 的条件下

生长，少量菌株微需氧，系统发育分析发现它

们与Pseudoalteromonas、Pseudomonas和Thioclava
等物种紧密相关[46]。 

陆地淡水环境中的微需氧嗜中性铁氧化菌
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Gallionella、Leptothrix 和 Sideroxydans 也在海

底低温热液喷口或者不活动的热液硫化物风化

形成的铁氧化物中被检测到 [25,26,47–51]。尽管含

量不高，却表明上述微生物类群的分布范围不

局限于陆地淡水环境。不过，需要指出的是，

上述 3 种铁氧化菌的发现均是基于不可培养的

微生物遗传物质的检测，至今没有从海底热液

喷口及其周围环境中分离得到相关的纯培养。

此外，在最近一项研究中，McAllister 等从夏威

夷 Lō’ihi 海山的低温热液微生物菌席中基于宏

基因组的分箱技术获得了一个新的未培养铁氧

化菌的基因组，命名为 Candidatus Ferristratum 
sp.，分类上属于 DTB120 门。基因组分析表明，

C. Ferristratum sp.属于厌氧铁氧化菌，依赖于硝

酸盐呼吸来进行 Fe2+氧化[52]。然而，该铁氧化

菌仅具有 NO3
–还原的部分功能基因，并不能独

立完成完整的反硝化过程。进一步基于转录组

的 研 究 发 现 ， C. Ferristratum sp. 是 通 过 与

Zetaproteobacteria 铁氧化菌共生/共营养的方式

来共同完成反硝化和铁氧化过程[52]。 

2  嗜中性微需氧铁氧化菌形成的特

征性显微结构 
如前文所述，铁氧化细菌通过氧化 Fe2+的

过程来获取维持自身代谢所必需的能量，该过

程会在细胞外形成如螺旋丝带状、中空长杆状、

分叉树枝状、丝缕状等具有非常特殊的形貌特

征的富铁显微结构，这些结构成为了识别嗜中

性微需氧 FeOB 的重要指示标志。矿物分析表

明，这些特征性显微结构主要是由纳米尺度的、

结晶程度较弱的水铁矿组成，后期随着时间的

增长以及成岩作用的影响，会向结晶程度更高、

更稳定的纤铁矿、针铁矿或赤铁矿转化[9–11,58–59]。

这些显微结构与 FeOB 的细胞以及其他微生物

聚集在一起，形成蓬松多孔、厚度从毫米到几

米不等的微生物菌席或者富铁氧化物 /氢氧化

物(图 1)，广泛分布于海底热液喷口及其周围的

环境中[5,10,60–61]。 
2.1  螺旋丝带状结构 

螺旋丝带状结构是嗜中性铁氧化菌产生的

最常见的标志性的显微结构(图 3A)，分离自

Lō’ihi 海山菌席的 M. ferrooxydans PV-1 是产生

该显微结构的典型代表菌株。PV-1 的细胞为豆

状或弯曲状，螺旋状丝带结构体产生于细胞凹

面(图 3H)，丝带结构远离细胞的一端固着于岩

石或菌席等环境表面，细胞向高氧浓度方向移

动，带动丝带结构向该方向生长[10–11,62]。通常

情况下，这些螺旋丝带状结构体由铁氧化物/氢氧

化物和多糖类有机质组成，直径约为 0.3–1.8 μm，

由 2–30 个纳米级的原纤维平行排列构成，矿物

晶体在其表面成核并向外生长，使丝带结构逐

渐变厚，Fe/C 比也逐渐增加[10–11]。通过产生丝

带状结构体的方式，细胞能够前往微生境中

Fe2+和 O2 浓度梯度最适宜的位置生长。丝带状

结构会因为细胞的分裂产生两两分支，呈辐射

状，随着丝带逐渐变厚，细胞会主动与之脱离，

并在新的地方固定下来，继续产生新的丝带状

结构[10,62]。产生这种显微结构的 FeOB 能够在

Fe2+和 O2 浓度梯度变化剧烈的生境中生存下

来，它们喜欢栖息于更靠近热液喷口的微生物

菌席中，这类菌席呈现凝乳状 (curd-type，图

1B)，螺旋状丝带结构在其中表现出很强的方向

性(图 3A)[10]。 

2.2  中空长杆状结构 
中空的长杆状结构是海底热液环境中铁氧

化菌形成的另一种常见的显微结构(图 3B 和

3G)。虽然迄今为止尚没有从海洋环境中分离得

到能够形成该显微结构的纯培养，但 Chan 等和

Fleming 等通过荧光原位杂交的方法确定了

Zetaproteobacteria 是形成这种显微结构的主要
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微生物类群[10,63]。通常情况下，这些中空的长

杆状结构的直径约为 0.5–1.0 μm，长度从十几

μm 到数百 μm 不等。无论从形态、空间尺寸还

是到物质组成，由 Zetaproteobacteria 铁氧化细

菌形成的这些长杆状结构都与由陆地淡水环境

中 Leptothrix spp.铁氧化菌产生的杆状结构十

分相似[10,63]。然而，目前仅从部分海洋环境中

发现极少量的 Leptothrix 类群，所以通常认为海

洋环境中发现的这类中空的长杆状显微结构是

Zetaproteobacteria 铁氧化菌的产物。这类结构

的形成通常是由多个细胞共同产生，杆状结构

体的一端固着在生长环境的基质上，多个细胞

在中空腔体中生长分裂，同时向非固着端移动，

逐渐将长杆状结构体遗留在细胞的后面[10,13]。

中 空 长 杆 状 结 构 多 出 现 在 面 纱 状 菌 席

(veil-type，图 1C)中，这类菌席通常覆盖在喷口

周围的硫化物、岩石或者老的菌席等离热液喷

口相对较远、环境更稳定的位置(图 3B 和 3D)，
菌席内部 Fe2+和 O2 浓度变化相对平缓[10]。长杆

状结构在菌席的一定区域内呈平行或半平行生

长，这可能与菌席内 Fe2+和 O2 的分布或者细胞

对菌席外部刺激的响应有关[10,39,63–64]。 
 

 
 

图 3  海底热液喷口及其周围环境中常见的由 Zetaproteobacteria 形成的特征性显微结构 
Figure 3  Common characteristic microscopic structures formed by Zetaproteobacteria in seafloor 
hydrothermal vents and their surroundings. A: twisted stalks with directional arrangement[10]; B: 
semi-parallel directional long hollow sheaths; C: short branching hollow tubes; D: nest-type biominerals 
attached to long sheaths[10]; E:  filaments structures[39,65]; F: short dreads structures (inferred cell position 
indicated by the yellow oval)[29]; G: the fibrils on the surface of long hollow sheaths[13]; H: transmission 
electron microscopy image of twisted stalk, which are composed of multiple parallel fibrils, and the white 
arrow indicating the cell of FeOB[11]; I: Y-shaped hollow tube, made up of multiple parallel fibrils, and the 
white arrow points to cells[10]; J: amorphous oxides formed by FeOB, shown in green as FeOB cells[14]. 
Images A, D, G, I from Lō’ihi seamount in Hawaii; B–C from Lau Basin, photographed by our research 
group[59]; E–F, H–I were the microstructure images of isolated strains M. micogutta ET2, M. aestuarium CP-8, 
M. ferrooxydans PV-1 and G. bivora TAG-1, respectively. 
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2.3  分叉空心管状与巢状结构 
分叉空心管状结构也是 Zetaproteobacteria

铁氧化菌形成的比较常见的富铁显微结构之一

(图 3C 和 3I)[16]。该结构宽约 0.5–1.0 μm，长度

相对较短，大约 5–50 μm，呈扁平状，可以连续

分叉，由多个铁氧化物/氢氧化物的原纤维组成[10]。

与前文提到的螺旋丝带状结构类似，铁氧化菌

的细胞生长于管状结构的一端，当细胞发生分

裂的时候，与细胞相连接的管状结构也发生分

叉，形成“Y”字型结构(图 3I)[10,63]。 
此外，一种类似球形的巢状结构也经常在

热液喷口及其周围的铁氧化物中被观察到(图
3D)，它们通常由细胞分泌的富含铁氧化物的原

纤维细丝缠绕构成，铁氧化菌的细胞可能隐匿

于巢状结构的中心，不过目前尚未能够确定形

成该结构的微生物种群[5,10]，但通常也被认为是

Zetaproteobacteria 铁氧化菌生物矿化作用的产

物。分叉空心管状与巢状结构通常分布于螺旋

丝带状或者中空长杆状结构围成的孔隙中(图
3C–D)。这种特定的生态位选择可能是一种生

存策略，也可能是因为形成它们的铁氧化菌更

能适应菌席深处低 O2 浓度的环境[10]。 
近些年来，新的 FeOB 类群不断地被分离

培养出来，由它们形成的新的、具有非常特殊

的形貌特征的富铁显微结构也被不断地发现，

例如由 M. micogutta ET2 形成的细丝状结构(图
3E)、M. ferrinatatus CP-5 与 M. aestuarium CP-8
形成的脏辫状结构(图 3F)以及 G. bivora TAG-1
和 SV-108 等铁氧化菌形成的无定形铁氧化物

(图 3J)等[14,29,39]。在海底热液喷口及其周围富铁

的环境中，上述各种具有特殊形貌、富铁的显

微结构已成为指示嗜中性微需氧铁氧化菌存在

/活动的重要证据，并且研究发现这些结构表面

具有不同的表面纹理和超微结构，反映出生物

矿化过程的更多细节同时可能指示了不同的地

球化学/物理生态位[59]。 

3  嗜中性微需氧铁氧化菌的生物矿

化机制与代谢特征 
由于缺乏同位素以及可广泛应用的 Fe2+氧

化的遗传标记，近中性微氧条件下微生物介导

的 Fe2+氧化的过程往往难以追踪，加之 FeOB

纯培养的分离有一定的技术难度，人们对 FeOB

介导的 Fe2+氧化这一微生物矿化的分子机制以

及 FeOB 的代谢特征等问题仍然不清楚[13,52]。

但近些年来，随着获取的 Zetaproteobacteria 纯

培养菌株的逐渐增加以及测序技术的快速发

展，基于 FeOB 基因组、转录组和蛋白组的多

组学分析使得人们对 Zetaproteobacteria 铁氧化

菌的生理生化特性，特别是它们进行 Fe2+氧化

的分子机制、电子传递途径以及代谢潜能等，

均取得了十分重要的进展[36,57,64,66]。 

3.1  Fe2+氧化的矿化机制与电子传递途径 
在铁氧化菌形成的显微结构部分提到，这

些独特的结构通常由铁氧化物 /氢氧化物和多

糖类有机质组成。研究表明，Zetaproteobacteria
铁氧化菌通过 Fe2+氧化将电子向胞内传递，同

时分泌有机质与氧化得到的 Fe3+结合形成原纤

维构成特征显微结构沉淀于胞外，并且为避免

Fe3+在细胞内沉淀成矿从而损伤细胞，Fe2+氧化

过程很可能发生在细胞膜外[10]。FeOB 通过形

成原纤维将不溶或者低溶解度的铁氧化物 /氢
氧化物聚集起来，矿物晶体在其表面成核并生

长，从而避免细胞陷入矿物的围困[10,65]。目前，我

们对 FeOB 形成的特殊显微结构的化学成分、纳

米级形态以及形成过程等方面有了更全面的认

识，但形成这些结构潜在的遗传机制一直未得到

解决。最新一项研究对 16 个 Zetaproteobacteria
分离菌株的泛基因组基于性状分析发现，存在一
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个候选基因簇与螺旋丝带状结构中有机基质 
的合成与分泌相关，它在形成这种结构的

Zetaproteobacteria 中高度保守 [38]。基因簇包含   
6 个 基 因 sfz1–sfz6 (sfz: stalk formation in 
Zetaproteobacteria)，推测 sfz1、sfz2 基因与胞外

多糖合成及分泌相关，sfz4、sfz6 可能与细胞壁

合成和胞外多糖的水解有关，不过这些都是根

据泛基因组数据结果推测得到的，需要实验进

一步验证[38]。 
在过去 10 多年的研究中，越来越多的证据

表明细胞色素孔蛋白 Cyc2是铁氧化菌执行 Fe2+

氧化的关键酶，编码该蛋白的 cyc2 基因目前被认

为是最可能成为识别嗜中性铁氧化菌的标志基

因，它几乎出现在所有已知 Zetaproteobacteria 的

基因组中[57,67]。Cyc2 作为 Fe2+氧化酶最早是在

嗜酸性氧化亚铁硫杆菌这一类铁氧化菌中得到

证实的，后来在嗜中性铁氧化菌 Gallionella spp.
中发现了 Cyc2 的弱同源物[68–69]。近年来，在海

洋嗜中性铁氧化菌 M. ferrooxydans PV-1 的蛋白

质组中也发现了丰富的 Cyc2的同源物 Cyc2 PV-1

蛋白。基于宏基因组学和宏转录组学的研究进

一步证实了 cyc2 基因在深海热液嗜中性铁氧化

菌的菌席中高度表达，并且发现 cyc2 基因的表达

会响应 Fe2+浓度的变化而受到调节[28,57,66,68–69]。

Keffer 等对 Cyc2 结构进行了分析预测并开展了

Cyc2 PV-1 蛋白的异源表达实验，结果证明了

Cyc2 是一种具有铁氧化功能的外膜蛋白，从而

为嗜中性铁氧化菌 Fe2+氧化过程发生在细胞膜

外以及 Cyc2 是该过程的功能蛋白提供了确凿

的生物化学证据[67]。 
除了 cyc2 基因外，编码血红素细胞色素 c 的 cyc1

基因也被发现广泛分布于 Zetaproteobacteria 铁

氧化菌的基因组中。Cyc1 被认为是 Fe2+氧化途

径中进行电子传递的周质电子载体，不过研究

也发现存在其他多种潜在的周质细胞色素电子

载体[43,57,66]。细胞外膜 Cyc2 蛋白通过氧化 Fe2+

获得的电子，一方面通过 Cyc1 或其他周质电子

载体传递到细胞内膜的末端氧化酶，并还原 O2

产生质子动力用于 ATP 的生成。目前，已经发

现了 3 种类型的末端氧化酶，包括 cbb3 型细胞

色素 c 氧化酶(分为近端和远端)、aa3 型细胞色

素 c 氧化酶和细胞色素 bd-I 泛醇氧化酶[43,57,66]。

另一方面，电子也可以通过上述电子载体反向

传输到细胞内膜上的 bc1 复合物或替代复合物

ACIII，然后再传递到醌池(Q)，最后用于 NADH

的再生或者传递到细胞色素 bd-I 泛醇氧化酶来

还原 O2 (图 4)。其中，bc1 复合物广泛存在于

Zetaproteobacteria 铁氧化菌的各个类群，而

ACIII 仅存在于部分类群，二者功能相同，起到

醌还原酶的作用[57]。 

3.2  铁氧化菌的碳氮硫耦合代谢潜能 
3.2.1  固碳途径 

Zetaproteobacteria 铁氧化菌主要依赖于

Fe2+氧化来获取维系自身代谢所需的能量，目

前该类铁氧化菌已知的纯培养菌株均为化能

自养型微生物。它们的基因组中均具有核酮 
糖-1,5-二磷酸羧化酶加氧酶(RuBisCO)基因，

表 明 Calvin-Benson-Bassham (CBB) 循 环 是

Zetaproteobacteria铁氧化菌通用的固碳途径(图
5A)[13–14,64,70]。RuBisCO 基因可以分为Ⅰ和Ⅱ两

种类型，其中Ⅰ型 RuBisCO 对 O2 不敏感，可

以适应高 O2 浓度的环境；相比之下，Ⅱ型

RuBisCO 更适应于高 CO2 和低 O2 浓度的环境。

已 有 的 研 究 表 明， 大 多 数 已 发 现 的

Zetaproteobacteria 铁氧化菌具有Ⅱ型 RuBisCO
基 因， 而 拥 有 Ⅰ 型 RuBisCO 基 因 的

Zetaproteobacteria 铁氧化菌一般同时也拥有Ⅱ型

RuBisCO 基因，这意味着Ⅱ型 RuBisCO 在

Zetaproteobacteria 铁氧化菌中占主导地位，反

映了多数铁氧化菌对低 O2 浓度环境的偏好与
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适应(图 5A)。部分 Zetaproteobacteria 铁氧化菌

所同时具有的Ⅰ型 RuBisCO 基因可以确保它们

在 O2 浓度发生较大波动的情况下仍然能够存

活，并保持化学自养的生活方式[13,29,43,64,66]。 
一 个 十 分 有 意 思 的 现 象 是， 在 部 分

Zetaproteobacteria 铁氧化菌的基因组中还发现

了编码丙酮酸甲酸裂解酶(Pfl)、丙酮酸铁氧还

蛋白氧化还原酶(Pfor)、磷酸转乙酰酶(Pta)和
乙酸激酶(AckA)等与有机质厌氧发酵密切相

关的功能基因[71]。但目前为止所有分离得到的 
 

 
 

图 4  Zetaproteobacteria 铁氧化菌介导 Fe2+氧化的电子传递途径模型[57] 

Figure 4  Electron transport pathway model of Zetaproteobacteria mediated Fe2+ oxidation[57]. Components 
that are conserved in all Zetaproteobacteria are outlined with a thick line, and components of the pathway 
from the same module have the same color. 

 

 
 

图 5  Zetaproteobacteria 铁氧化菌固碳与氮代谢途径示意图 
Figure 5  Schematic diagram of carbon fixation and nitrogen metabolism pathways of Zetaproteobacteria. A: 
modified after reference [72], most Zetaproteobacteria only encode Form Ⅱ RuBisCO, while 
Zetaproteobacteria encoding Form Ⅰ RuBisCO often encode both Form Ⅱ. B: all the genes were only 
found in part of Zetaproteobacteria genomes; green: denitrification; blue: assimilation; purple: nitrogen 
fixation. 
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Zetaproteobacteria 纯培养菌株均被证明严格需

氧，所以科学家们推测上述潜在的有机质厌氧

发酵代谢途径可能属于“辅助厌氧代谢”的范

畴，其产生的能量用于极端条件下短暂维持

FeOB 细胞的生命而不是用于细胞的生长、发

育，从而使得 Zetaproteobacteria 铁氧化菌在 O2

波动较大的环境中具备生存优势[71]。 
3.2.2  参与氮循环的代谢潜能 

Zetaproteobacteria 铁氧化菌的基因组中还

发现了多个与氮循环密切相关的基因。编码同

化硝酸盐还原酶(nasAB)、同化亚硝酸盐还原酶

(nirBD)、异化硝酸盐还原酶(napAB)、亚硝酸盐

还原酶(nirK/nirS)、一氧化氮还原酶(eNOR)以及

一氧化二氮还原酶(nosZ)等基因的发现表明，

Zetaproteobacteria 具有同化氮以及反硝化作用

的潜能(图 5B)[36,52,64]。理论上，依赖于硝酸盐

还原的 Fe2+氧化是可行的，并已在可培养的

Ferroglobus placidus 菌株中得到了验证[52,73]。

Zetaproteobacteria 铁氧化菌在进行 Fe2+氧化时

消耗氧气能够形成厌/极低氧微环境，从而为硝

酸盐还原创造有利条件。然而，目前为止，所

有已获取的 Zetaproteobacteria 铁氧化菌的基因

组都不具备完整的反硝化途径所需的功能基

因，意味着它们不能够独立完成反硝化作用，

而是需要与其他微生物共生 /共营养的方式来

完成这一功能[52]。近期的一项研究证实了上述

猜测/假设，在对 Lō’ihi 海山热液喷口微生物菌

席的调查中发现，NO3
–通过反硝化途径被还原

为 N2 这一反硝化过程的所有基因在该菌席样

品中均被表达。然而，进一步的分析却发现不

同反应步骤所对应的不同功能基因却由不同的

微 生 物 类 群 所 表 达， 如 在 有 的 样 品 中

Zetaproteobacteria 铁氧化菌仅表达了 nirK 和

nosZ 两个基因，有的样品中 Zetaproteobacteria
仅表达 eNOR[52]。基于转录组的分析揭示了

Zetaproteobacteria 铁氧化菌可能是与一种尚未

获得分离培养的厌氧异养铁氧化菌 Candidatus 
Ferristratum sp.协同完成了反硝化过程 [52]。C. 
Ferristratum sp.可以同时进行硝酸盐还原与 Fe2+

氧 化 ， 该 反 应 所 产 生 的 大 量 亚 硝 酸 盐 被

Zetaproteobacteria 铁氧化菌所还原。这是一种

全新的氮/铁循环耦合模式，厌氧异养铁氧化细

菌与微需氧自养铁氧化菌共存并相互依赖，合

作完成反硝化反应[52]。 
编码铵转运蛋白的 amt 基因也普遍存在于

Zetaproteobacteria 铁氧化菌的基因组中，它主

要负责介导铁氧化菌对铵的同化过程，表明这

些铁氧化微生物更倾向于从周围环境中获取生物

可利用的含氮化合物。这也与海底热液喷口及其环

境中富含 NH4
+/NO3

–等含氮离子相一致[52,64,74–75]。

此外，在 M. ferrooxydans M34、Mariprofundus sp. 
EKF-M39 和 M. ferrooxydans O-1 等纯培养铁氧

化菌的基因组中还发现了生物固氮所需的 nif
基因 [34,36,41]，然而其固氮的生物学功能暂未得

到证实。 
3.2.3  参与硫循环与砷循环的潜能 

Zetaproteobacteria 铁氧化菌的基因组中

还发现了编码硫氧化蛋白的基因，如编码硫醌

氧化还原酶的 sqr 基因[27,32,40,75]。硫醌氧化还

原酶属于外周膜蛋白，能够催化硫化氢的氧化

和泛醌的还原，在嗜酸性氧化亚铁硫杆菌中普

遍存在 [76]。编码硫双加氧酶的 sdo 基因在

Zetaproteobacteria 铁氧化菌的基因组中也有发

现。硫双加氧酶是执行单质硫氧化的关键酶之

一，属于细胞周质酶，能够在还原型谷胱甘肽

存在的前提下将单质硫氧化为亚硫酸盐[27,77]。 
另外，最近的一项研究还从Zetaproteobacteria

铁氧化菌的基因组中发现了与元素砷循环密切

相关的砷脱毒基因 arsC。该基因编码砷酸还原

酶，能够将砷酸盐还原成亚砷酸盐，然后通过
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特异转运蛋白从细胞中排出，从而避免细胞砷

中毒[64]。不过，该基因目前仅在一个富砷的热液

喷口中被发现，可能反映了 Zetaproteobacteria 铁

氧化菌对特异环境的适应性，并不一定具有普

遍性。 
需要指出的是，上述与氮、硫和砷相关的

代谢潜能证据很多来自于铁氧化菌基因组的功

能推测，还需要结合铁氧化菌的分离、培养以

及进一步的地球化学培养实验进行验证[52]。 

4  结论与展望 
嗜中性微需氧铁氧化菌是海底热液喷口及

其周围环境生态系统的初级生产者之一，其所

具有的 Fe2+氧化能力对海底岩石的蚀变、热液

硫化物的氧化性风化以及低温热液富铁氧化物

的沉淀等地质和地球化学过程具有重要影响。

随着研究的深入，特别是分离培养技术的突破，

新的铁氧化菌不断地被分离培养，高通量测序

技术的发展也使得人们获得了大量铁氧化菌的

SAGs (single-amplified genomes) 与 MAGs 
(metagenome-assembled genomes)，结合基因鉴

定与功能预测，从而使人们对嗜中性微需氧铁

氧化菌的种群多样性、生理特性与代谢潜能以

及它们在生态系统中的生态学功能等方面的认

识有了巨大的提高。尽管如此，针对海底热液

喷口铁氧化菌的研究仍然存在以下几个方面的

不足： 
(1) 嗜中性微需氧铁氧化菌的生物地理分

区：目前，对海底热液系统 FeOB 的研究主要

集中于太平洋海域，特别是夏威夷 Lō’ihi 海山、

马里亚纳弧后热液系统、劳盆地和 Juan de Fuca
洋脊等。相比之下，聚焦于大西洋和印度洋的

研究很少，这些海域栖息的 Zetaproteobacteria
铁氧化菌的多样性、生理特性，甚至其矿化形

成的富铁显微结构的形态等，是否存在地理区

域范围内的独特性？目前还知之甚少，需要有

针对性地开展对比研究。 
(2) 铁氧化菌生命活动形成的显微结构与

铁氧化种群之间的对应关系：尽管一些具有独

特形貌特征的显微结构可以作为 FeOB 存在的

判别标志，然而并没有建立显微结构与特定

FeOB 类群之间的一一对应关系。而且，越来越

多的研究发现了大量与前文所述 FeOB 所产生

的典型形貌所不同的显微结构，可能意味着新

的铁氧化种群的存在。 
(3) Fe2+氧化过程与其他元素地球化学循环

过程的耦合研究：前文提到了 Zetaproteobacteria
铁氧化菌还具备与氮、硫、氢以及砷元素循环

相关的功能基因，然而上述基因的生物学功能

还没有得到证实。需要我们进一步开展铁氧化

菌的分离和培养以获得新的 Zetaproteobacteria
纯菌，进而开展地球化学培养实验，同时结合

宏转录组和蛋白质组学的研究，从而为铁氧化

菌的上述代谢功能提供直接证据。 
(4) 铁氧化菌与条带状含铁建造：前寒武

纪 (主要为太古宙到古元古代 )条带状含铁建

造(BIF)的成因一直有争议，微需氧铁氧化菌

介导的铁氧化是人们提出的成因之一。基于可

培养嗜中性微需氧 FeOB 纯培养的模拟实验

可以帮助我们回答地球早期 BIF 形成的一系

列问题。 
完善上述研究对于进一步认识和拓展海

底热液系统关键成矿元素的迁移与富集规律、

喷口生态系统以及生物与极端环境的相互作

用机制、微生物生物成矿理论等方面具有重要

的理论价值，同时对寻求地球早期生命活动的

显微地质记录与化石标志、地外生命的探索与

发现、丰富地球生命形式与物种多样性、揭示

生命能量代谢新途径等方面具有重要的参考

价值。 
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