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摘要：铁的生物地球化学循环对于多种环境过程至关重要，如碳封存、温室气体排放以及营养元素和有毒金属的迁移和转化。

近年来，随着分离培养方式及分子生物学方法的发展，作为铁循环的重要组成部分的微氧生物铁氧化的研究取得了显著的进

展。微氧型亚铁氧化菌广泛分布于近中性环境中，其分离栖息地从地下水、湿地、溪流延展至深海环境。微氧生物亚铁氧化

成矿过程主要发生在细胞表面，生成比表面积较大的无定型铁氧化物。大部分微氧型亚铁氧化菌通过形成鞘状或螺旋柄状结

构的胞外多聚物吸附生成的铁氧化物，防止自身被铁氧化物包埋，导致无法正常代谢而死亡。亚铁氧化成矿过程可吸附和共

沉淀重金属元素，降低重金属的移动性和生物可利用性，从而缓解重金属的污染，为治理环境污染提供新的思路。文章主要

总结了近年来国内外对嗜中性微氧型亚铁氧化菌的研究进展，包括其代谢特征、种类及分布、以及亚铁氧化菌的成矿机制和

成矿过程对重金属迁移转化的影响。最后对如何快速有效地分离微氧型亚铁氧化菌、明确成矿过程中的特殊结构的形成机制

等问题进行了讨论和展望。 
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铁（Fe）是地表上广泛存在的过渡金属元素，

同时也是氧化还原活性最高的元素之一（Kappler et 
al.，2005）。它参与着许多重要的生命活动过程，

如光合作用、产甲烷作用、氧气的传输、基因调节

作用及脱氧核糖核苷酸的合成等（Andrews et al.，
2003）。在这些过程中，微生物能够利用铁作为电

子受体或供体参与反应，产生能量供自身生长。

Fe(II)在中性有氧环境下，能迅速被氧气氧化形成

Fe(III)，因此，中性环境中 Fe(II)氧化过程长期被认

为是化学氧化作用。近年来，由于培养技术及检测

方法的发展，越来越多的研究表明 Fe(II)在有氧环

境中也能发生生物氧化，且当溶解氧浓度降到一定

值（<50 μmol·L−1），微生物 Fe(II)氧化速率能超过

化学氧化作用，从而主导 Fe(II)氧化过程（Straub et 
al.，1996；Emerson et al.，1997；Druschel et al.，
2008；Chan et al.，2016）。这些 Fe(II)氧化微生物对

氧气分压敏感，只有在低氧浓度下才能进行活跃的

Fe(II)氧化作用，因此被称为微氧型亚铁氧化菌

（microaerophilic Fe(II)-oxidizing bacteria，mFeOB）。
微氧型亚铁氧化菌广泛分布于近中性富铁地下水、

湿地及海洋等生境中含氧环境向缺氧环境过渡的

区域，且大部分属于变形菌门（Chan et al.，2016）。
微氧亚铁生物氧化过程主要形成结晶度较差的无

定型铁氧化物，这些铁氧化物容易被铁还原菌作为

电子受体利用，从而促进铁的生物地球化学循环

（Roden et al.，2004；Emerson，2009）。同时，形成

的铁氧化物由于具有较大的比表面积及较高的活

性，对环境中重金属及有机污染物的迁移转化也有

着重要影响（Singh et al.，2018）。因此，研究微氧

亚铁氧化过程、铁氧化菌种类及分布对近中性环境

中铁元素耦合其他元素循环具有重要意义。 
在地质成因和人类活动加剧的双重作用下，各
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种金属元素，如砷、镉、汞、铅等被释放到环境中，

造成严重的环境污染。在重金属污染治理过程中，

各种物理化学处理方法，如电化、热解析、絮凝、

离子交换等常被使用，但其存在操作成本高、容易

造成水-土二次污染、破坏土壤结构等问题。因此，

探索重金属污染治理方式中，需要易操作、代价小

及环境更为友好的修复措施，达到可持续的治理目

标。研究表明，近中性环境中微生物亚铁氧化过程

能有效地将亚铁氧化与重金属固定结合起来，达到

富铁环境中铁及其他金属元素协同固定的效果

（Katsoyiannis et al.，2004，2006；Wu et al.，2022）。
如在治理砷（As）污染的水体时，微氧型亚铁氧化

菌形成的铁氧化物不仅可以吸附砷，还可以形成次

生矿物铁-砷复合物，将砷从水体中去除；同时，

水体中的 As(III)可能被微氧型亚铁氧化菌氧化，形

成毒性小、移动性差的 As(V)，且在中性条件下，

铁氧化物对 As(V)具有更强的吸附性能，因此铁氧

化菌驱动的变价金属氧化还原过程可能更有利于

金属从水体中去除。适应微氧型亚铁氧化菌生长的

好氧-缺氧过渡带广泛存在于地表水、沉积物、地

下水、深海热泉等环境中（Chan et al.，2016），因

此，全面理解微氧型亚铁氧化菌的栖息环境、成矿

过程及其与重金属的相互作用对重金属污染治理

有着重要的意义。本文综述了近中性环境中微氧生

物亚铁氧化的生物学特征、成矿机制及其对重金属

的迁移转化作用。 
 
1  亚铁氧化的化学与生物过程 

自然界中，铁的氧化还原活性较高，Fe(II)通常

存在于酸性或缺氧的环境中。在中性条件下，一旦

暴露于空气中，Fe(II)极易被氧气氧化为 Fe(III)（方

程 1），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

形式沉淀。其化学氧化速率如方程（2）所示（Stumm 
and Morgan，1996）。 

       4Fe(II)+O2+10H2O→4Fe(OH)3+8H+ （1） 

         -d[Fe(II)]/dt=k[Fe(II)][O2]/[H+]2 （2） 

其中： 
k——氧化速率常数； 
[Fe(II)]——亚铁浓度； 
[O2]——亚铁存在的环境中氧气浓度。Fe(II)氧

化速率与[H+]浓度平方负相关，即环境 pH 增加，

Fe(II)氧化速率也增加。但当 pH 大于 7.5 时，Fe(II)
在几秒钟内发生氧化并形成沉淀，无法被铁氧化菌

利用（St Clair et al.，2019）。因此，本文所涉及的

生物 Fe(II)氧化作用均发生在近中性环境中。Fe(II)

的化学氧化速率与 O2 浓度呈正相关，这是区分生

物氧化与化学氧化的一个重要因素。如在饱和氧环

境中，50 μmol·L−1Fe(II)的半衰期仅几分钟，当溶解

氧含量降到 1 μmol·L−1 时，其半衰期可达 167 d
（Roden et al.，2004）。只有当铁的半衰期延缓至少

300 倍，铁的生物氧化作用才能显现出来，此时氧

气的浓度很低，导致化学氧化速率极慢（Emerson et 
al.，2010）。由于此类微生物对溶解氧浓度的要求

很低（<50 μmol·L−1），因此被称为微氧型亚铁氧化

微生物。环境中，水体表面溶解氧向沉积物扩散过

程中，由于扩散限制及 Fe(II)和其他还原剂对 O2 的

消耗，在水体中可形成逆向扩散梯度的 O2 和 Fe(II)
的氧化还原界面，使得 Fe(II)化学氧化速度变慢，

微氧生物 Fe(II)氧化速率超过化学氧化速率，生物

亚铁氧化起到主要作用（Emerson et al.，1997；Rentz 
et al.，2007；Chan et al.，2016）。但氧气含量降到

1 μmol·L−1 以下时，微氧型亚铁氧化菌生长也受到

一定抑制，使得生物亚铁氧化速率也同时降低

（Maisch et al.，2019a）。与传统稳定同位素，如碳、

氮和硫在发生氧化还原过程中产生较强的同位素

分馏现象不同，铁的生物氧化还原过程并未发生明

显的同位素分馏现象，导致无法使用同位素来区分

生物和化学铁氧化速率（Crosby et al.，2005；Kappler 
et al.，2010）。现有研究主要利用生物和非生物处

理中 Fe(II)、Fe(III)及 O2 浓度随时间的变化来反应

微氧型亚铁氧化菌对环境的适应性和 Fe(II)氧化的

贡献（Emerson et al.，2010；Chan et al.，2016）。
如利用已分离的微氧型亚铁氧化菌进行室内模拟

培养，发现其生物亚铁氧化速率为灭菌对照组的 1.4
－2.1 倍（Neubauer et al.，2002；Druschel et al.，
2008）。在野外原位实验中，环境中生物亚铁氧化

速率明显高于微氧亚铁氧化菌的纯培养实验，最高

可达非生物氧化的 8 倍（Emerson et al.，1994；James 
et al.，2004；St Clair et al.，2019）。野外环境中微

氧型亚铁氧化菌可能种类丰富，同时环境能提供更

多的电子供体供其生长，使微生物在数量上占据一

定优势，从而加速了生物亚铁氧化速率。通过纯培

养和野外样品数据计算，微氧生物亚铁氧化可占到

总亚铁氧化的 30%－89%（表 1）。表 1 总结了目前

已有微氧环境中不同接种物的 Fe(II)氧化动力学特

征，生物与非生物的铁氧化速率比大部分超过 1，
说明在低氧浓度条件下，微氧生物亚铁氧化起到主

要的作用。在该过程中，制约 Fe(II)氧化速率的关

键因素是微氧型亚铁氧化菌的类型和丰度（Rentz et 
al.，2007；Chan et al.，2016）。因此，建立微氧条

件下的生物亚铁氧化模型（包括菌种、氧气浓度、

亚铁浓度等因素）对研究亚铁的化学与生物氧化过
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程具有重要意义。 
 
2  微氧型亚铁氧化菌的类型及特征 

微氧型亚铁氧化菌广泛分布于各种环境中，如

地下水、温泉、湿地、淡水湖泊、深海热泉等，但

由于生物作用下形成的含铁矿物结构与非生物作

用下形成的没有明显的区别，导致其经常被忽略。

此时，微氧型亚铁氧化菌的形态学及生态学特征成

了主要的辨别手段，如第一株微氧型亚铁氧化菌

Gallionella ferruginea 在铁氧化过程中形成特殊的

螺旋柄状胞外聚合物（图 1，Ehrenberg，1837）。直

到 1950 年，这株亚铁氧化菌才被成功培养出来，

同时被证明其偏好于Fe(II)/O2形成的反向梯度环境

（氧化还原过渡区）中生长（Kucera et al.，1957）。
随着培养和检测方法的发展，研究人员利用

Fe(II)/O2 梯度管富集并分离到多株典型的微氧型亚

铁氧化菌，且大部分菌株属于无机自养型微生物。

但由于其生境的特殊性，纯培养条件下微氧型亚铁

氧化菌产生的生物量仍然较少，扩大培养具有一定

的困难（Emerson et al.，2005；Ward et al.，2017）。
分析已分离菌株的序列，发现微氧型亚铁氧化菌均

属于变形菌门（ Proteobacteria），主要分布于

Alphaproteobacteria 、 Betaproteobacteria 和

Zetaproteobacteria 纲（表 2）。其中，从淡水环境中

分离的铁氧化菌主要分布在 Betaproteobacteria 纲，

包 括 Gallionella 、 Leptothrix 、 Sideroxydans 、

Ferriphaselus 和 Ferritrophicum 属。Gallionella 和

Leptothrix 属在进行 Fe(II)氧化的同时，能形成典型

的螺旋形柄状物或鞘状特殊胞外结构（图 1，林超

峰等，2012），这两种结构均能防止 Fe(II)氧化过程

中在细胞外或细胞内形成的铁氧化物将细胞包裹

结壳，阻断营养物质的循环，造成细胞的死亡。其

中柄状物为覆盖羟基铁氧化物的细纤维束，鞘状结

构可能为弹性纤维骨架，为铁氧化物的沉淀提供场

所（图 1，Hallbeck et al.，1993；Chan et al.，2011）。
Sideroxydans 属同时含有形成螺旋形柄状物和不形

成特殊结构的亚铁氧化菌种（Krepski et al.，2012；
Emerson et al.，2013）。相对于前面 3 个属，

表 1  不同环境中亚铁氧化动力学 

Table 1  Summary of studies on Fe(II) oxidation kinetics under micro-aerobic conditions 

样品类型 来源 pH 
O2 浓度/ 

(μmol·L−1) 

Fe(II)浓度/ 

(μmol·L−1) 

氧化速率比 

(生物: 非生物) 
培养环境 参考文献 

纯培养 Sideroxydans paludicola BrT 6.5 2.5‒5 10‒100 1.4‒2.1 实验室中长期培养 Neubauer et al., 2002 

纯培养 Sideroxydans lithotrophicus 6.2 9‒50 25 1.6 利用电化学方法监测 Druschel et al., 2008 

纯培养 Mariprofundus ferrooxydans － ~80 0.34 >1 监测阴极电流的变化 Summers et al., 2013 

纯培养 Sideroxydans spp. 6.8 1‒30 550‒800 <1 控制不同条件培养 Maisch et al., 2019b 

铁絮环境 含铁地下水渗出处 6.8‒7.1 5‒40 60‒120 1.8‒4.9 原位分析 Emerson et al., 1994 

铁絮环境 含铁地下水渗出处 － － 59 2.6 控制铁的浓度 James et al., 2004 

铁絮环境 含铁絮的溪水 6.35 38‒290 116 1.4‒4 未控制氧气浓度 Rentz et al., 2007 

铁絮环境 含铁絮的温泉及湖泊 5.7‒7.5 3.4‒343 0.2‒166 0.8‒8.9 原位分析结合实验培养 ST Clair et al., 2019 

－：表示未检测或未报道 

 
图中，黄色椭圆形表示微氧型亚铁氧化菌，棕黄色不规则形状表示铁氧化物；（A）和（B）

表示形成的鞘状和螺旋杆状特殊结构 

图 1  有氧环境中铁的化学和生物氧化作用 

Figure 1  The chemical and microbial Fe(II) oxidation under aerobic conditions 
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Ferriphaselus和 Ferritrophicum属仅含少量几株微

氧型亚铁氧化菌种，且在 Fe(II)氧化过程中，均未

检测到类似于柄鞘状的特殊结构（林超峰等，

2012；Khalifa et al.，2018），因此，这类微氧型亚

铁氧化菌调控细胞周围铁氧化物的沉淀以及自身

被包埋时保持代谢活性的作用机制尚不清楚。

Zetaproteobacteria 纲只含有分离自海洋环境的微

氧型亚铁氧化菌 Mariprofundus 种，均来源于深海

热液或海水浸泡的钢铁腐蚀物（Emerson et al.，
2010；McAllister et al.，2019）。与 Gallionella 类

似，该类细菌可在细胞周围形成柄状物，防止细

胞被成矿过程形成的铁氧化物包裹而死亡。这一

结构的特殊性也导致前期认为能形成此类柄状物

结构的微氧亚铁氧化菌均属于 Gallionella 属的错

误认知，从而推迟了海洋微氧型亚铁氧化菌的发

现时间。Alphaproteobacteria 纲中含有的少数几株

微 氧 型 亚 铁 氧 化 菌 ， 如 Bradyrhizobium 和

Dechlorospirillum 并非专性需铁，它们在贫铁环境

中可以利用有机物作为碳源进行生长（Picardal et 
al.，2011；Benzine et al.，2013）。不同类型微氧

亚铁氧化菌株的发现说明在含铁量较低的环境

中，某些微生物可以表现出兼性需铁，因此，环

境中微氧型亚铁氧化菌的种类可能更丰富，且生

存环境更多样化。 

3  微氧型亚铁氧化菌的氧气偏好及成矿机制 
微氧生物铁氧化过程中，O2 浓度是决定微生物

作用大小的关键因素。微氧型亚铁氧化菌氧化成矿

过程中形成的絮状物（主要由微生物、铁氧化物和

有机质组成），俗称微生物垫（microbial mats），其

内部 O2 浓度均小于 100 μmol·L−1，最低的甚至只有

不到 10 μmol·L−1（Chan et al.，2016）。尽管周围环

境 O2 浓度较高，在 Fe(II)氧化活性较高的区域，微

氧亚铁氧化菌为维持呼吸作用的正常运行（即生物

铁氧化作用超过化学氧化），仍需将 O2 浓度控制在

较低水平。形成的微生物垫区域中，生物 Fe(II)氧
化速率越高，形成的 Fe(II)和 O2 的浓度梯度越陡，

反应区域越窄，如在 Loihi 海域的铁微生物垫区域，

溶解氧浓度小于 3 μmol·L−1（Glazer et al.，2009）；
在淡水环境中形成的微生物垫，其溶解氧浓度小于

25 μmol·L−1（Druschel et al.，2008）。但另一项研究

中发现以 Leptothrix 属为主的铁微生物垫中，其溶

解氧浓度偏高，而以 Gallionella 属为主的铁微生物

垫中，其溶解氧浓度较低，表明不同铁氧化菌对氧

气的耐受程度不同（Emerson et al.，1994）。Fleming 
et al.（2014）在研究美国缅因州湖泊周边富集铁微

生物垫的小溪流中发现，随着季节的变化，其微生

物群落结构由 Gallionella 属为主转向由 Leptothrix
属为主。在 Gallionella 属为主的微生物垫中，溶解

表 2  已分离培养的微氧型亚铁氧化菌 

Table 2  Representative neutrophilic, microaerophilic FeOB from different environments 

分类 微生物 GenBank 号 形成柄/鞘 来源 参考文献 

Alphaproteobacteria Bradyrhizobium sp.22 563438928 否 地下水, 美国 Benzine et al., 2013 

Bradyrhizobium sp.wssl4 381351228 否 湿地土壤、地下水, 美国 Shelobolina et al., 2012 

Dechlorospirillum sp. M1 255709709 否 含有铁氧化物的淡水溪流, 美国 Picardal et al., 2011 

Ochrobactrumsp. EEELCW01 2696486 否 砷污染的根际水稻土, 中国 Luo et al., 2021 

Betaproteobacteria Beta proteobacterium TW2 20799634 否 淡水沉积物, 美国 Sobolev et al., 2001 

Cupriavidus necatar ss1-6-6 563438932 否 湿地土壤、地下水, 美国 Shelobolina et al., 2012 

Ferrigenium kumadai An22 894215544 否 水稻土, 日本 Khalifa et al., 2018 

Ferriphaselus amincola 387762392 是 地下水, 日本 Kato et al., 2013 

Ferritrophicum radicicola CCJ 90992749 否 酸性矿山废水周围的根际土, 美国 Weiss et al., 2007 

Gallionella ferruginea 1171632 是 饮用水井, 60 m 深, 瑞典 Hallbeck et al., 1993 

Gallionella sp. R-1 343175302 是 富铁地下水温泉, 美国 Krepski et al., 2012 

Leptothrix cholodnii SP-6 444304199 是 排水管道周围的絮状物, 美国 Siering et al., 1996 

Leptothrix ochracea SCGC 310706513 是 水渗出地表周围形成的矿物, 美国 Fleming et al., 2011 

Ralstonia solanacearum in4ss52 381351227 是 湿地土壤、地下水, 美国 Shelobolina et al., 2012 

Sideroxyarcus emersonii 2764705 是 湿地土壤, 日本 Kato et al., 2022 

Sideroxydans lithotrophicus ES-1 444439416 否 地下水渗出处, 美国 Emerson et al., 2013 

Sideroxydans paludicola BrT 90992751 是 湿地根际周围, 美国 Weiss et al., 2007 

Zetaproteobacteria Mariprofundus erugo strain P3 11634928 是 河流入河口, 美国 Garrison et al., 2019 

Mariprofundus ferrooxydans GSB2 314909558 是 海湾中富铁的絮状物, 美国 McBeth et al., 2011 

Mariprofundus ferrooxydans PV-1 145226685 是 深海热液, 美国 Singer et al., 2011 

Mariprofundus micogutta ET2 1093294039 是 深海沉积物, 日本 Makita et al., 2017 

Unclassified LT575232 是 滨海沉积物, 丹麦 Laufer et al., 2017 
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氧浓度由表层的 60－220 μmol·L−1 迅速下降到检测

下限（传感器的检测限小于 1 μmol·L−1）；而以

Leptothrix 属为主的微生物垫中，则可在溶解氧浓度

为 70－90 μmol·L−1 的环境中保持活性；即使在微生

物垫下面 5 cm 的环境中，溶解氧浓度仍然可达到

20 μmol·L−1（Fleming et al.，2014）。不同菌属对氧

气耐受程度的差异可能源自于环境中铁形态的不

同。在以 Leptothrix 属为主环境中，水体中可溶性

有机物（dissolved organic matter，DOM）浓度较高，

Fe(II)与 DOM 形成 DOM-Fe(II)络合物，保证了

Fe(II)的稳定，降低了 Fe(II)的化学氧化作用，因此，

Leptothrix 属在氧化亚铁过程中，能够忍耐较高的氧

气浓度。而 Gallionella 和 Mariprofundus 属只有在

符合典型的低氧环境才能竞争过化学铁氧化作用，

形成有效的生物铁氧化作用；其生存环境中 DOM
浓度较低，无法对 Fe(II)的化学氧化起到保护作用

（Fleming et al.，2014；Chan et al.，2016）。 
环境中多种因素影响生物亚铁氧化过程，从而

导致微氧型亚铁氧化菌对氧气的耐受范围较大。在

分离纯培养过程中，由于影响因素单一，铁的化学

氧化作用强烈，使得亚铁氧化菌的生长对氧气异常

敏感。Hanert（1968）从淡水中分离亚铁氧化菌时，

首次报道Gallionella在溶解氧浓度为 3－6 μmol·L−1

下可以较好地生存并进行亚铁氧化作用。现阶段，

微氧亚铁氧化菌的分离主要采用 Kucera 和 Wolfe
提出的硫化铁梯度管法，在 Fe(II)和 O2 扩散过程中

形成反向 Fe(II)/O2 浓度梯度，当 O2 和 Fe(II)浓度达

到适合范围时，微氧型亚铁氧化菌在这一区域富集

生长并形成环状铁氧化带（Kucera et al.，1957；
Emerson et al.，2005；Tong et al.，2021）。实验证

明绝大多数活跃的微氧型亚铁氧化菌均能生长在

铁氧化带的周围，其溶解氧浓度在 50 μmol·L−1 以下

（Emerson et al.，1997；Krepski et al.，2013；Nakagawa 
et al.，2020）。但在这一特定的 O2 浓度范围内，微

氧亚铁氧化菌生长的最适宜 O2 浓度以及亚铁氧化

速率与 O2 浓度关系的研究较少。Druschel et al.
（2008）利用伏安法研究 Fe(II)氧化动力学时发现，

当溶解氧浓度低于 50 μmol·L−1 时，S. lithotrophicus 
ES-1 的 Fe(II)氧化速率明显快于化学氧化速率，且

最大生物 Fe(II)氧化速率出现在溶解氧浓度为 25 
μmol·L−1。在利用微电极定点监测 Fe(II)氧化过程中

溶解氧浓度的变化中发现（测定氧化还原界面溶解

氧的浓度），微氧型亚铁氧化菌的适合生长浓度为 5
－20 μmol·L−1，过低的氧气浓度会抑制微氧型亚铁

氧化菌的生长，而氧气浓度过高则会加速 Fe(II)的
化学氧化作用（Maisch et al.，2019a）。这些研究对

于微氧型亚铁氧化菌的适宜氧气范围有一定的参

考价值，但仍需针对不同类型亚铁氧化菌进行动力

学反应的研究，探明亚铁氧化菌与溶解氧的制约关

系，揭示亚铁氧化菌的氧气耐受机制。 
目前研究表明，微氧型亚铁氧化菌氧化 Fe(II)

的途径主要有两种，即铁氧化酶（MtoAB）和外膜

细胞色素 c 蛋白（cyc2）反应路径（图 2，Zhou et al.，
2022a）。MtoAB 的功能类似于铁还原酶（MtraAB），
可直接与固态 Fe(II)接触，将其氧化并实现电子的

转移；而 cyc2 主要氧化可溶解态的 Fe(II)（图 2）。
针对已分离的微氧型亚铁氧化菌的研究，在 Fe(II)
氧化过程中 cyc2 的表达量明显要高于 MtoAB，说

明 cyc2 的电子传递功能在亚铁氧化过程中起着主

要的作用（Mühling et al.，2016；He et al.，2017；
Zhou et al.，2022b）。微氧型亚铁氧化菌通过氧化

Fe(Ⅱ)将电子由外膜蛋白 cyc2 传入膜周质空间的细

 
OM: outer membrane; IM: inner membrane; NADH dh: NAD dehydrogenase; Q: quinonepool; cyc: cytochrome c; 
bc1: cytochrome bc1 complex; ACIII: alternative complex III; aa3: aa3-type cytochrome c oxidase; cbb3: cbb3-type 
cytochrome c oxidase; bd: cytochrome bd complex 

该图来源于下列文献: Emerson et al., 2013; Kato et al., 2015; Mühling et al., 2016; Blackwell et al., 2020; Chen et 
al., 2022; Zhou et al., 2022b 

图 2  微氧型亚铁氧化菌驱动的铁氧化过程及电子传递示意图 

Figure 2  Schematic of Fe(II) oxidation and electron transport driven by microaerophilic FeOB 
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胞色素，并以此为电子流支点，在 O2 浓度较高时，

电子通过 cyt-aa3 跨膜复合物路径驱动氧还原产生

质子动力（proton motive force，PMF）；在 O2 浓度

较低时，通过 cyt-cbb3 路径驱动氧还原产生质子动

力（图 2）。两种不同的电子传递途径可能是由于菌

属对 O2 耐受能力不同造成的，从而导致其生物亚

铁氧化速率的差别。在 PMF 作用下，H+通过三磷

酸腺苷（adenosine triphosphate，ATP）合成酶及跨

膜运输进入细胞；同时，PMF 还可以为电子传递到

烟酰胺腺嘌呤二核苷酸（ nicotinamide adenine 
dinucleotide， NAD+ ）提供能量，其能量通过

cyt-bc1-NADH dh 跨膜复合物再传递入胞内将

NAD+ 还原为还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸

（NADH）。形成的 ATP 和 NADH 都可参与卡尔文

循环（Calvin-Benson-Bassham，CBB）固定二氧化

碳（CO2），其中复合物 AC III 可能主要起到电子传

递的功能，并为 CO2 的固定提供还原当量。在整个

Fe(II)氧化过程中，CO2 是维持氧化还原平衡的重要

电子汇。在电子传递过程中，细胞周质中的细胞色

素起着主导作用，其电子传递给 NAD+的途径称为

上行途径（uphill），而传递到 O2 则称为下行途径

（downhill），通过调节周质中的细胞色素的表达类

型及含量，可以改变电子的传递路径，最终平衡

NAD+、CO2 和 O2 的还原。最终 Fe(II)被氧化生成

无定型铁氧化物，形成典型的螺旋形柄状物和鞘状

特殊胞外结构或者分散细胞的周围（图 1）。 
 
4  微氧生物亚铁氧化耦合重金属固定 

微氧型亚铁氧化菌在 Fe(II)氧化成矿过程中，

主要形成结晶度较差的无定型铁氧化物（Emerson 

et al.，1997；Emerson et al.，2015）。同时，微生物

利用 CO2 合成有机物，并分泌胞外聚合物，形成有

机物-铁氧化物的复合体（Swanner et al.，2015）。
这些产物由于具有高孔隙率、较大比表面积及高活

性表面，对环境中重金属有强烈的吸附作用，在污

染修复方面有广阔的应用前景（图 3）。本文主要以

类金属砷为例，探讨微氧型亚铁氧化菌对重金属的

转化及固定作用。Sowers et al.（2017）发现近中性

环境中微生物作用下形成的铁氧化物对 As(V)的吸

附能力是合成水铁矿的 3 倍。Katsoyiannis et al.
（2004）研究铁氧化菌 Gallionella ferruginea 和

Leptothrix ochracea 对砷的固定作用，发现铁氧化菌

形成的铁氧化物能有效去除饮用水中的 As(III)和
As(V)（50－200 μg·L−1），其中 As(V)的去除效果更

佳。这是由于在近中性条件下，无定型铁氧化物对

As(V)的吸附能力明显高于 As(III)，砷的氧化有助

于铁氧化物对砷的固定（Dixit and Hering，2003）。
微氧生物亚铁氧化过程中砷的固定反应，主要涉及

以下 3 个方程（方程 3－5）： 
As(III)吸附作用： 

    M‒FeOH+H3AsO3→M‒Fe‒H2AsO3+H2O （3） 

铁氧化菌氧化 As(III)： 

2H3AsO3+O2→2H3AsO4 （4） 

As(V)吸附作用： 

M‒FeOH+H3AsO4→M‒Fe‒H2AsO4+H2O （5） 

上述方程简单体现了微氧生物亚铁氧化过程

中砷的变化，即砷的氧化和吸附作用（Katsoyiannis 
et al.，2004）。有氧情况下，游离态 Fe(II)和 As(III)

 
（A）为结壳作用，（B）和（C）为形成的鞘状或螺旋杆状结构 

图 3  微氧生物亚铁氧化成矿过程对重金属的转化及固定作用 

Figure 3  Heavy metals transformation and immobilization of Fe(II) mineralization  
processes driven by microaerophilic Fe(II)-oxidizing bacteria 
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吸附在铁氧化物表面形成 Fe-As-矿物配合物，具有

较强的氧化性，将吸附的 As(III)氧化（Amstaetter et 
al.，2010）。同时，多项研究表明，在砷氧化体系

中砷氧化基因 aioA 有较高的表达量，其与细菌总拷

贝数的比值（ aioA/16S ratio ）最大可达 0.25
（Mitsunobu et al.，2013；Fernandez-Rojo et al.，2017；
Tong et al.，2019，2021），说明微生物氧化在砷的

形态转变中起着重要的作用。随着矿物结构表征手

段的发展，生物 Fe(II)氧化形成的铁氧化物对砷的

吸附机理也得到进一步的明确。通过 X 射线吸收精

细结构谱表征发现 As(III)和 As(V)的吸附方式存在

较大的差别，如 As(III)的吸附通过均匀分布的单齿

和双齿表面络合模式，而 As(V)则通过双齿双核表

面络合模式与铁氧化物结合（Sowers et al.，2017）。
除了铁氧化物的表面吸附作用，部分砷可能与无定

型铁氧化物共沉淀或者取代部分结构态铁形成砷-

铁 二 次 矿 物 ， 从 而 更 好 地 从 水 体 中 去 除

（Fernandez-Rojo et al.，2017；Tian et al.，2017）。 
在地下水砷含量较高的东南亚地区，砷的氧化

和吸附过程被广泛用于砷的去除，使其达到饮用水

标准。由于操作简单和维护方便，砂滤（sand filter）
作为砷固定的核心方法在东南亚地区被广泛采用

（Muehe et al.，2014；Dangeti et al.，2020）。砂滤净

水过程中主要起到两方面的作用，一是地下水温度

较低（5－10 ℃），导致 Fe(II)化学氧化变慢（Gülay 
et al.，2018）；二是缺氧的地下水进入砂滤体系中

容易在砂滤表层形成缺氧-有氧的氧化还原界面，

促进微氧亚铁氧化菌的生长（Nitzsche et al.，
2015a）。这两方面都使得生物 Fe(II)氧化速率可能

超过化学氧化速率，快速形成蓬松的生物铁氧化

物，对过滤水体中的砷起到去除作用。研究人员在

快速砂滤（rapid sand filter）和慢速砂滤（slow sand 
filter）中均发现微氧型亚铁氧化菌为过滤层中的主

要微生物（Demir et al.，2016；Gülay et al.，2018）。
通过砂滤形成的特殊环境，微氧亚铁氧化菌氧化

Fe(II)形成无定型铁氧化物，能有效吸附地下水中的

砷，使其达到世界卫生组织的饮用水标准（<10 
μg·L−1）（Nitzsche et al.，2015a；Nitzsche et al.，
2015b）。在铁氧化菌起作用的同时，研究人员发现

在砂滤的中下部富集了较多的铁还原菌，这些铁还

原菌在一定程度可还原形成的铁氧化物，形成新的

Fe(II)供微氧型亚铁氧化菌使用（Hassan et al.，2015；
Nitzsche et al.，2015a）。 

除了Fe(II)/O2反向梯度迁移形成的微氧氧化还

原界面，湿地或稻田土壤中存在另外一类微氧区

域，即氧气通过植物茎管在根际周围释放，形成根

系泌氧（radial oxygen loss）（Armstrong，1971）。

Maisch et al.（2019b）利用原位测试手段表征水稻

生长过程中根际周围氧气浓度的变化时，发现在水

稻根表面 10－25 mm 能够形成明显的 Fe(II)/O2 梯

度，可为微氧型亚铁氧化菌的生长提供理想的环

境。Naruse et al.（2019）分析水稻生长的不同时期

的根际土壤微生物群落组成，发现根际土壤中主要

的铁氧化菌类群为典型的微氧型亚铁氧化菌

Gallionellaceae ， Ferrigenium kumadai 和

Ferriphaselus amnicola。富铁土壤中，铁氧化菌作

用下形成的铁氧化物松散的分布在根际周围，能有

效吸附周围环境中的游离态砷，从而抑制水稻通过

根际对砷的吸收（Yu et al.，2017）。Tong et al.（2019，
2021）利用梯度管研究淹水期水稻土中微氧型亚铁

氧化菌对砷的固定作用，发现微氧型亚铁氧化菌驱

动的铁氧化过程能有效吸附外源加入的砷，固定效

率可达 98%。同时，它们兼具砷氧化功能，能将

As(III)氧化为 As(V)，促进砷在铁氧化物表面的吸

附固定。近期研究人员将微氧型亚铁氧化菌

Ochrobactrum EEELCW01 接种在水稻土中，发现接

种后不仅降低了土壤中砷的生物可利用性，也减少

了砷在水稻组织中的积累（Qian et al.，2022；Wu et 
al.，2022）。亚铁氧化菌的接种改变了土壤微生物

群落组成和代谢途径，增加了土壤中铁氧化菌的总

体丰度，促进了砷的生物转化过程（Qian et al.，
2022）。 

微氧型亚铁氧化菌通常分布在富铁环境的氧

化还原过渡带，其氧化成矿形成的无定型铁氧化物

通过沉降作用进入还原环境（厌氧区域），可为异

化铁还原过程提供理想的电子受体（Straub et al.，
2004）。同时，微氧生物亚铁氧化过程产生的有机

物，如多糖、饱和脂肪、小分子酸等，可为异化铁

还原微生物提供碳源，促进微氧-厌氧过渡区的铁

循环过程。研究发现，微氧型亚铁氧化菌和铁还原

菌共存于湿地、渗漏地下水、植物根际等各种环境

的厌氧-微氧过渡区域（Blöthe et al.，2009；Nitzsche 
et al.，2015a；Ward et al.，2017；Dong et al.，2024）。
该区域中，铁还原菌驱动无定型铁氧化物还原生成

亚铁，同时释放铁氧化物表面吸附或者形成共沉淀

的砷。还原产生的大量游离态亚铁不仅可以促进铁

氧化物的晶相转变，还能吸附在铁氧化物表面形成

反应活性较高的次生矿物（Fredrickson et al.，2001；
Notini et al.，2018；刘亚楠等，2018）。研究表明，

在亚铁催化铁氧化物晶相转变过程中，铁氧化物晶

体中被取代的砷可随着铁氧化物结构转变被释放，

释放出来的砷可重新通过化学成键吸附或取代新

的铁氧化物中的部分铁位，被固定/稳定在新生成的

矿物结构中（Karimian et al.，2017；Zhao et al.，
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2021）。另外，形成活性较高的次生矿物过程中，

体系会生成具有强氧化性能的过渡态 Fe(III)物种，

可以将 As(III)氧化为活性较低的 As(V)，从而更容

易被其他矿物吸附固定（刘亚楠等，2018；Hua et al.，
2022）。但是，异化铁还原诱导的次生矿物形成过

程对砷的固定只是暂时的，如果厌氧时间延长或者

次生成矿作用停止，异化铁还原作用将起主导作

用，导致铁氧化物和次生矿物的溶解及砷的释放。

因此，平衡氧化还原过渡带中铁循环微生物的丰度

和需氧-厌氧交替频率对重金属的固定有着重要的

意义。 
 
5  展望 

微氧型亚铁氧化菌在铁及其他元素的地球化

学循环中起着重要的作用，研究其生境及成矿过程

能更好地理解铁氧化菌与其生态功能的关系，例如

其影响重金属的形态及转化过程。结合近年来国内

外研究进展，本文通过综述了微氧生物亚铁氧化过

程及其对重金属的固定作用，对微氧型亚铁氧化菌

的类型、生境、氧化特征及环境意义进行了梳理。

尽管目前在这一方面已经取得了一定的进展，但仍

有许多问题需要我们进一步的研究： 
1）目前能纯培养的微氧型铁氧化菌数量较少，

导致其生物多样性、Fe(II)氧化能力及形成活性铁氧

化物种类的研究相对缺乏。因此开发新的分离方法

获得代表性可培养新物种尤为重要，如结合稳定同

位素核酸技术、拉曼光谱及单细胞技术在原位培养

的基础上分离新物种。 
2）由于微氧型亚铁氧化菌生境的特殊性，导

致其生长速率较慢，且形成的生物量较低，导致推

广应用中出现困难。探索新的培养方式及适合的菌

株载体，扩大培养体系，有助于推动微氧生物 Fe(II)
氧化过程的发展及应用。 

3）微氧 Fe(II)氧化过程中，微生物可能被形成

的铁氧化物包裹结壳，抑制其生长和代谢，也可能

形成特殊的鞘状或螺旋杆状结构避免结壳，但这一

过程的发生机制仍不明确，需在原位表征的技术

上，结合矿物学、微生物学等学科做进一步的分析。 
4）微氧型亚铁氧化菌生长的氧气适应浓度范

围较宽，在不同氧气浓度梯度中，其 Fe(II)氧化机

制可能不同。现阶段主要针对一两株菌的基因组分

析，提出了相应的假设路径，后续需要在实验室模

拟工作的基础上，结合蛋白质组技术，明确微氧型

亚铁氧化菌的氧耐受及电子传递机制。 
5）微氧生物 Fe(II)氧化过程形成的铁氧化物具

有较大的比表面积，能有效的吸附环境中的重金

属，降低其移动性和生物可利用性。但微生物在重

金属的代谢以及形成次生矿物过程中的贡献仍需

进一步研究。 
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Abstract: Biogeochemical cycling of iron is crucial to many environmental processes, such as carbon storage, greenhouse gas 
emissions, and the transformation of nutrients and toxic metals. As an important part of the iron cycle, the Fe(II) oxidation process 
driven by the microaerophilic Fe(II)-oxidizing bacteria (mFeOB) has made remarkable progress with the development of isolation 
and molecular biology methods in recent years. The mFeOB have frequently been found in redox transition zones at circumneutral 
pH, including groundwater seeps, wetland rhizosphere soils, creeks, and deep-sea hydrothermal vents. Fe(III) minerals are mainly 
produced on the cell surface, by forming amorphous iron oxides with a large specific surface area. Most mFeOB can form 
filamentous stalk or sheath structures to prevent the encrustation of FeOB, avoiding the cell death. In addition, Fe(II) oxidation 
process can adsorb and co-precipitate heavy metals which reduce their mobility and bioavailability, thereby alleviating the pollution 
of heavy metals and offering a new strategy for environmental protection. Here, we review recent findings regarding microbial Fe(II) 
oxidation under microaerobic and circumneutral pH conditions, including metabolism, species, and distribution of mFeOB, 
mechanism of microbial Fe(II) oxidation, and the effect of the Fe(II) oxidation process on the migration and transformation of heavy 
metals. Furthermore, we look forward to new methods for efficiently isolating mFeOB and identifying special structures during the 
Fe(II) oxidation process. 
Keywords: microaerophilic Fe(II)-oxidizing bacteria; Fe(III)-reducing bacteria; Fe(II) oxidation; Fe(III) mineral; heavy metal; 
microaerobic conditions  


