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专论与综述 

厌氧氨氧化细菌 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 铁的

吸收利用研究进展 

董子阳 1  胡宝兰*1  韩佳慧*2 
1 浙江大学环境与资源学院  浙江 杭州  310058 

2 中国环境科学学会  北京  100082 

摘  要：铁是影响微生物生长代谢的关键元素，它与蛋白质结合，起催化、氧化还原或调节作用。

厌氧氨氧化(ANAMMOX)细菌的生长代谢严重依赖铁，尤其是含铁蛋白。ANAMMOX 细菌的厌氧

生活方式和厌氧氨氧化体的存在使其对铁代谢的模式不同于其他微生物。弄清 ANAMMOX 细菌

的铁吸收代谢模式，可为获得其纯培养物奠定基础，有利于促进其在环境领域中的应用。在这里，

我们将现有铁吸收、利用和代谢的观点、与 ANAMMOX 细菌的基因组信息和有限的生化生理数

据结合起来，提出 ANAMMOX 细菌可能的铁利用途径，为后续的生理生化研究提供参考。 
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Abstract: Iron is a key element that influences microbial growth and metabolism by binding to proteins and 
acting as a catalyst, redox or regulator. The growth metabolism of anaerobic ammonium-oxidizing 
(ANAMMOX) bacteria is highly dependent on iron, especially iron-containing proteins. The anaerobic lifestyle 
of ANAMMOX bacteria and the presence of anammoxosome make their pattern of iron metabolism different 
from that of other microorganisms. Clarification of the pattern of iron uptake metabolism of ANAMMOX 
bacteria could provide the basis for obtaining their pure cultures and facilitate their application in the 
environmental field. Here, we combine existing views on iron uptake, utilization, and metabolism with genomic 
information and limited biochemical and physiological data of ANAMMOX bacteria to propose possible iron 
utilization pathways of ANAMMOX bacteria for subsequent physiochemical and biochemical studies. 
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铁是生物系统中最丰富的过渡金属，在氧化还

原、电子转移反应和调控过程中起着重要的辅助作

用。铁既能与碳、氧、硫和氮形成络合物，又能

形成具有广泛的氧化还原电位的铁蛋白(–700 mV

到+350 mV)[1]，使其参与了所有的生物地球化学循

环。大多数铁依赖的氧化还原蛋白含有血红素，并

以铁硫(Fe-S)团簇[1]的形式存在。具有丰富的铁、

硫和含血红素蛋白的细菌和古生菌，通常具有代谢

多种底物的能力[1-2]。ANAMMOX 细菌就是这样，

它在无氧的情况下以亚硝酸盐作为最终电子受体

氧化铵[3-4]。Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 的

基因组编码了约 60 种 c 型细胞色素[5-9]，其至少占

总蛋白质量的 50%。与每个细胞含有 105−106 个铁

原子的大肠杆菌细胞相比[10-11]，每个 Candidatus 

Kuenenia stuttgartiensis 细胞约含有 107 个铁原

子。ANAMMOX 培养物的鲜红色也反映了胞内

高含量的细胞色素 c。ANAMMOX 细菌是浮霉

状 菌 目 (Planctomycetales) 的 厌 氧 氨 氧 化 菌 科

(Anammoxaceae)内的一类厌氧革兰氏阴性细菌，具

有一个分隔的细胞结构。除了含有多肽聚糖的细胞

壁[12]和细胞质膜外，它们还拥有第三层膜，这层

膜就是厌氧氨氧化体膜，厌氧氨氧化体是一种独特

的能量转化细胞器，占据了细胞 70%的空间[13-14]。

厌氧氨氧化体中细胞内营养物质和基质的运输机

制以及蛋白质分类目前还比较模糊。ANAMMOX

细菌广泛存在于不同的自然生境中，且有机碳和

无机氮是影响 ANAMMOX 细菌分布的主要因 

素[15-17]。厌氧氨氧化体含有大量的 Fe-S 蛋白和多

血红素细胞色素[4]，它们参与了氨氧化为氮气的过

程。首先，亚硝酸盐在含 2 个血红素的亚硝酸还原

酶(NirS)的作用下被还原为一氧化氮，接着含 4 个

血红素的联氨合成酶催化一氧化氮与氨的缩合生

成联氨[18-19]。随后含 16 个血红素的联氨脱氢酶将

联氨氧化为氮气[20]，该反应释放 4 个电子并通过

厌氧氨氧化体膜，通过一系列的电子传递形成了

膜 电 位 。 然 后 ， 电 子 返 回 厌 氧 氨 氧 化 体 ， 为

ANAMMOX 反应的前两步提供能量，并结束了电

子转移循环。最后，通过亚硝酸盐氧化还原酶

(Nitrite Oxidoreductase，NXR)的催化，亚硝酸盐被

氧化为硝酸盐。此外，铁还参与合成超氧化物歧化

酶和细胞色素 c 过氧化物酶的合成，使 Candidatus 

Brocadia 免受由于氧气导致的自由基和过氧化氢

的危害[21]。 

铁对 ANAMMOX 细菌的生长和活性有积极

的影响，将反应器中 Fe2+的浓度从 0.03 mmol/L 增

加到 0.09 mmol/L，有利于血红素的合成并加速

ANAMMOX 细菌的生长[22]。随着反应器中 Fe2+浓

度从 0.03 mmol/L 增加到 0.09 mmol/L，ANAMMOX

细菌的生长速率增加，ANAMMOX 反应器的启动

时间大大缩短，并能促进细胞色素 c 的合成并提高

连氨脱氢酶(Hydrazine Dehydrogenase，HDH)的活

性[23]。Fe2+的添加通过降低 PN/PS 比改善了污泥的

疏水性，还增加了 ANAMMOX 细菌颗粒直径，提

高了 ANAMMOX 反应器中的氮去除能力[24]。添

加 5 mg/L 的 Fe3+能够加快海洋 ANAMMOX 细菌

的生长速度，并使其在反应器中的丰度由 17%提

高到 27%[25]。在厌氧氨氧化(Anaerobic Ammonium 

Oxidizing，ANAMMOX)与反硝化厌氧甲烷氧化

(Denitrification Dependent Anaerobic Methane 

Oxidation，N-DAMO)的耦合体系中，160 μmol/L 

Fe2+可使 ANAMMOX 细菌 Candidatus Brocadia 获

得竞争优势[26]，但人们至今并不清楚 ANAMMOX

细菌中铁的具体吸收代谢机制。在这篇综述中，我

们以 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 为例，把

模式微生物的用于铁吸收和代谢的蛋白质系统与

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 基因组预测相

结合，简要讨论 ANAMMOX 细菌的铁呼吸及其将

铁离子从细胞外转运进细胞质然后进入厌氧氨氧

化体内部的过程，特别讨论了其特殊的细胞结构和

厌氧氨氧化体内部的富铁纳米颗粒。 

1  铁的代谢 

铁的自然丰度及其氧化还原特性使它成为微
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生物异养呼吸和自养生长的电子受体或供体。在前

一种情况下，有机化合物的氧化与胞外三价铁的还

原相结合；而在后一种情况下，铁的氧化将电子

提供给氧、碳酸氢盐或硝酸盐。这些过程由 c 型

细胞色素参与，并由多种微生物完成。Candidatus 

Kuenenia stuttgartiensis 可将甲酸盐氧化与铁还原

相结合[5,27-28]，并能进行硝酸盐依赖的铁氧化[29]。 

1.1  Fe3+的还原 

Fe3+的还原涉及胞外电子传递，即电子从细胞

质膜上的醌(Quinone，Q)池通过外膜转移到细胞外

的铁矿物质[30-32]。这个过程中重要的成分是膜醌

(Ubihydroquinone，QH2)脱氢酶，该酶位于细胞质

膜上，并以其丰富的细胞色素结构域延伸至周质

(例如 Shewanella 中的 CymA 和 Geobacter 中的

ImcH 或 CbcL)。电子转移到多血红素蛋白是由外

膜桶蛋白或可溶性周质细胞色素介导[33]，或通过

直接相互作用发生的[34]。最终，电子通过可溶物质

如黄素[35]、纳米线[36]等附属物或直接接触到达不

溶性胞外矿物。Fe3+偶联甲酸盐氧化还原已被报道

用于 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细菌[5,28]。

它们表达与 CymA 同源的膜 QH2 脱氢酶，但有

11 个 而 不 是 4 个 血 红 素 结 合 位 点 ， 2 个 与

Shewanella-MtrA 同源的周质多血红素蛋白和至少

一个外膜-桶状孔蛋白[37]。虽然 Candidatus Kuenenia 

stuttgartiensis-CymA 和 Candidatus Kuenenia 

stuttgartiensis-MtrA 之间可以通过直接接触发生电

子转移，但不能排除可溶性 c 型细胞色素的电子转

移。一旦出了细胞，铁颗粒的还原是如何进行的目

前并不清楚。此外，细胞内有机酸的氧化和细胞外

铁的还原是如何与能量守恒相联系仍然是一个谜。 

1.2  Fe2+的氧化 

与铁还原作用相比，生物铁氧化作用的分子

机制尚不清楚。在铁氧化的电子受体方面，除了

微氧环境中的电子受体氧和光能自养型细菌的电

子受体碳酸氢盐外，硝酸盐被认为是铁氧化过程

中另一个可能的电子受体[38-39]。 

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 就表现出

了 硝 酸 盐 依 赖 的 铁 氧 化 [5,29] 。 催 化 硝 酸 盐 还 原

(NXR)的唯一候选位点仅位于厌氧氨氧化体[40]中，

这需要 Fe2+被导入厌氧氨氧化体中，或者 Fe2+的电

子穿过细胞质膜、细胞质和厌氧氨氧化体膜。在第

一种情况下，Fe3+的输出可能很困难，而在第二种

情况下，从反应中获得的自由能似乎不足以驱动电

子在 2 层膜上的转移。因此目前并没有很好的解

释。此外，细胞内不溶性氧化铁的形成和生物、非

生物铁的氧化还原也是研究的潜在干扰[41]。 

2  铁的吸收与储存 

尽管铁是地壳中第四大元素，但自然界中的铁

大多以氧化态或氢氧化态的形式存在而溶解度极

低，因此微生物进化出了多种机制来从环境中吸收

铁[42]。一个典型的例子是分泌铁载体来获取铁：

一种使铁溶解并促进其吸收的有机铁螯合剂[42-45]。

ANAMMOX 细菌生活在缺氧的环境中，不具备合

成铁载体所需的基因[5-9]。可溶性亚铁被认为是可

通过外膜孔道自由扩散到周质。虽然存在几种非

特异性的二价金属离子转运蛋白，但目前已知只

有 2 种机制专门将 Fe2+转运到细胞质中(即铁离子

转运蛋白) EfeUOB 和 FeoABC[46-47]。FeoABC 系

统广泛分布于细菌中，是 Candidatus Kuenenia 

stuttgartiensis 基因组中发现的唯一铁摄取系统。虽

然推测 FeoA 和 FeoC 可以增强铁的摄取[46]，但

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细菌仅携带有

编码铁转运蛋白 FeoB 的基因(图 1)。在参与调控

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细菌的铁摄取

和稳态方面，Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细

菌可能存在与厌氧代谢相关的通用转录调节因子

富马酸盐和硝酸还原酶(Fumarate and Nitrate 

Reductase，Fnr)[48]，以及金属特异性调节因子铁摄

取调节因子(Ferric Uptake Regulator，Fur)[49]，但目

前缺乏详细的分析与验证，同时目前也没有关于

Fe3 +吸收和血红素吸收通路的报道。铁转运进

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 和 Candidatus  



董子阳等: 厌氧氨氧化细菌 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 铁的吸收利用研究进展 1783 

 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 
 
图 1  Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 的铁吸收代谢途径 
Figure 1  Iron absorption and metabolic pathways in Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 
 

Brocadia fulgida 细胞内后，这 2 种细菌会在厌氧氨

氧化体内部会形成直径 16–25 nm 的富铁粒子[13]，

其作为可能的铁储存场所，是由细菌储铁蛋白形成

的，这些颗粒是含有大量氧化铁的球形中空蛋白复

合物(每个复合物含有 2 000 个铁原子)。然而，人

们目前并不清楚这些储铁蛋白是如何转运进厌氧

氨氧化体内部的。最近发现的胶囊蛋白[50-51]可能为

观测到的富铁粒子提供了解释。胶囊蛋白形成纳米

仓储存不同功能的蛋白[52]。胶囊蛋白可通过信号

序列的引导进入厌氧氨氧化体，形成富含血红素的

蛋白[53]。厌氧氨氧化细菌中富铁粒子的特性和功

能性胶囊蛋白的存在是今后研究的重点。随着 Fe2+

浓度由 0 mmol/L 升高到 0.06 mmol/L，Candidatus 

Jettenia 、 Candidatus Brocadia 和 Candidatus 

Kuenenia 中厌氧氨氧化体体积与厌氧氨氧化细菌

体积比例(A/C)降低，厌氧氨氧化细菌在铁饥饿的

条件下，它们的 A/C 升高，导致厌氧氨氧化体表

面积更大，更大的表面积增加了金属结合位点的数

量。Fe2+的添加能够提高 Candidatus Jettenia、

Candidatus Brocadia 和 Candidatus Kuenenia 的生

长速度和活性，并使铁储存蛋白的编码基因转录

上调[54]。 

3  含铁蛋白的生物合成 

生物利用铁最常见的方式是将其组装到蛋白

质中形成复合物，复合物起到催化、氧化还原或调

节的作用。在含铁的辅因子中，血红素 b 和细胞色

素 c、Fe-S 簇在生命的各个领域都是无处不在的，

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细菌的能量代

谢主要依赖于这 3 类辅因子[3]。下面我们着重讨论

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细菌中血红素 b

的生物合成、细胞色素 c 的成熟和 Fe-S 簇的生物

发生。 

3.1  血红素 b 的生物合成 

血红素是一类广泛的有机辅因子，由四吡咯大

环螯合铁原子形成。四吡咯的形成分别通过 4 或  

6 个保守的步骤，即 C-4 和 C-5 途径进行，从而形

成尿卟啉原 III[55]。从这个中间产物开始，血红素

b 的生物合成有 3 种不同的途径，即依赖于原卟啉

的经典合成途径、依赖于粪卟啉的合成途径和依

赖于 Siroheme 的替代合成途径(Alternative Heme 

Biosynthesis，Ahb)。其中经典合成途径在真核生

物和变形杆菌中是保守的[56]，而依赖于粪卟啉的
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合成途径仅存在于革兰氏阳性细菌中[57]。值得注

意的是，Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 与其他

已知的利用经典合成途径的 Planctomycetes 成员

不同，它的基因组编码了依赖于 Siroheme 的血红

素替代合成途径(Ahb) (图 1)[58-59]，在系统发育上

可能比经典合成途径更早[60-61]。 

3.2  细胞色素 c 成熟 

血红素 b 经过酶修饰能够产生化学上截然不

同的血红素辅因子(a、b、c、d 和 o 型)。c 型细胞

色素是 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 中最丰

富的血红素蛋白，在细胞色素 c 中，血红素 b 分子

通过乙烯基的硫醚键与 2 个半胱氨酸残基的巯基

共价连接，在极少数情况下，还会通过一个半胱氨

酸残基连接[62]。 

目前已知的 3 种细胞色素 c 成熟系统(I，II，

III)都由膜复合物组成，它们将血红素 b 运输过膜，

并在胞质外侧催化其与载脂蛋白的共价结合[63]。

尽管细胞色素 c 可能存在于细胞周质空间，但细胞

色 素 的 主 要 存 在 部 位 是 厌 氧 氨 氧 化 体 [64] ，

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细菌可能通过 

II 型细胞色素成熟系统合成细胞色素 c。 

3.3  铁-硫簇的生物合成 

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细菌中的

铁硫簇不仅存在于铁氧蛋白、细胞色素 b 复合物和

氢化酶中，而且还存在于厌氧氨氧化体内含量高度

丰富的 NXR 蛋白复合物中[3,40]。原核生物中铁硫

簇的生物合成是由细胞质蛋白催化的，包括将铁和

硫组装成支架、簇的成熟以及运送到载脂蛋白[64]。

已知有 3 种铁硫蛋白合成途径：Isc、Suf 和 Nif[65]。

Isc 途径是铁-硫簇组装的通用途径，而 Suf 途径一

直是与铁限制和氧胁迫有关。Nif 相反，该途径最

初只与固氮细菌中固氮酶的组装有关[66]。然而，

最近在 2 个不同的非固氮生物中被鉴定为唯一的

铁-硫成熟途径，从而改变了这一观点。有趣的是，

在 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 细菌中，Nif

途径似乎是唯一的 Fe-S 组装途径(图 1)，这支持了

Nif 途径比之前设想的更加灵活的观点。成熟的铁

硫蛋白通过双精氨酸转运系统被转运到细胞膜上，

这些蛋白可能存在于厌氧氨氧化体中，也可能存在

于周质空间中。  

4  展望 

虽然人们已经对 ANAMMOX 细菌的生理、细

胞结构和能量代谢有了相当深入的了解，但我们对

其铁吸收和利用的了解却相当少。在这篇综述中，

我们主要介绍了 ANAMMOX 细菌 Candidatus 

Kuenenia stuttgartiensis 中可能用于支持其铁依赖

生活方式的铁吸收代谢系统(图 1)。除了亚硝酸盐

依赖的氨氧化，也有研究表明 ANAMMOX 细菌利

用细胞外铁 Fe2+和 Fe3+作为呼吸底物。人们对铁还

原和氧化过程中的途径、转运和外排中的能量供给

系统等生物能学方面的内容目前还知之甚少，对 

ANAMMOX 细菌对 Fe3+和铁载体吸收的研究还是

空白，胞内铁浓度是一把双刃剑，铁浓度低会影响

微生物生长代谢，而胞内过量的铁可对微生物产生

氧化损伤[44]，ANAMMOX 细菌是如何维持胞内铁

浓度动态平衡的，厌氧氨氧化体的富铁纳米颗粒是

否参与了胞内铁浓度稳态的维持，这些有趣的课题

显然需要更多的关注和实验研究。 

本文的综述仅仅基于基因组的注释和遗传

同 源 性 的 推 断 ， 并 不 能 确 定 其 真 正 的 功 能 ，

ANAMMOX 细菌生长缓慢，迄今没有纯培物，

导致其生化的研究难以深入下去。在不同的铁浓

度下培养 ANAMMOX 细菌，并通过转录组和蛋

白组来表征 ANAMMOX 细菌对铁浓度变化的响

应，并与基因组功能预测相结合，找到可能参与

铁转运调控蛋白的编码基因，并将这些基因克

隆到同样为革兰氏阴性菌、遗传背景清楚的大

肠杆菌中研究是目前研究确定其生化功能的有

效方法。一些先进的技术例如能谱仪分析、X 射

线衍射、原子吸收光谱分析可以用于检测分析

ANAMMOX 细菌胞内的铁蛋白的组成、结构及

铁的价态。 
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目前共鉴定 ANAMMOX 细菌 6 属 21 种[53]，

尽管它们都有厌氧氨氧化功能，但他们的生理生

化特征有较大差异，例如它们适应不同的盐度，

亚硝氮浓度，有机质浓度，他们对于铁的转运代

谢模式也存在差异，而本文仅仅分析了 Candidatus 

Kuenenia stuttgartiensis 铁转运代谢系统，其他的

ANAMMOX 细菌还有待分析研究，以清楚他们之

间的共性与特性，为促进铁及铁载体在环境工程和

生态中的应用奠定基础。 
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