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摘 要 甲烷厌氧氧化古菌(ANMEs)是甲烷厌氧氧化过程中的重要微生物种群，对自然生境甲烷削减的意义重大，目前

研究多集中在海洋系统，而关于ANMEs古菌在淡水系统的研究较少，其相关作用机理和工程应用的研究也尚处于初步

阶段。在综合文献及前期研究基础上，介绍了ANMEs为主线的淡水系统甲烷厌氧氧化机制，分析了ANMEs的微生物学

特性及地理分布，系统梳理了ANME-2d古菌针对不同电子受体(NO-3、Fe3+、Cr6+等)的电子转移体系研究进展；指出了

ANME-2d及其他ANMEs可能根据环境改变而选择不同的电子受体，其相对应的电子转移机制也不同。通过对不同电子

受体下的ANME-2d及其他ANMEs在淡水系统中的作用机制进行讨论分析，可为淡水系统甲烷厌氧氧化机制和碳循环过

程提供理论依据，并为在工程中应用ANMEs实现同步污染物处理和甲烷削减提供新的思路。
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CH4是仅次于CO2的第 2大温室气体，对全球变暖的贡献已经达到 20%[1-2]，但CH4产生的温室效应

大约是同物质量的CO2的 20~30倍[3]，并以每年 0.5%~1%的速度增长[4]。在自然界中，甲烷的代谢途径

主要有甲烷好氧氧化和甲烷厌氧氧化(anaerobic methane oxidation，AOM)2大类，分别由甲烷好氧氧化

菌和甲烷厌氧氧化菌介导完成。通常，甲烷好氧氧化被认为是甲烷代谢的主要途径，随后科学家却发

现甲烷厌氧氧化削减了超过 90%的海洋底层所产生的甲烷[5-6]和约 50%淡水湿地产生的甲烷[7]，使得最

终进入大气的甲烷十分有限，因此，AOM在地球C循环过程中占有非常重要的地位，对于维持全球气

候稳定也至关重要[6-7]。

最早发现的甲烷厌氧氧化是发生在海洋中的以硫酸盐为电子受体的甲烷厌氧氧化(SAMO)[6]，随着

研究的深入，科学家们发现在淡水环境中存在以硝酸根/亚硝酸根为电子受体的甲烷厌氧氧化(DAMO)[8-10]。

因此，甲烷厌氧氧化(AOM)的研究环境主要分为 2大类：1)海水中AOM的主要电子受体为硫酸盐或者

铁、锰氧化物；2)淡水系统中存在的硝酸盐或亚硝酸盐驱动的DAMO，也有硫酸盐、铁锰氧化物或者

有机物(腐殖酸等)作为电子受体驱动的甲烷厌氧氧化反应。而除了NO-2驱动的AOM是由一种NC10门的

Candidatus Methylomirabilis oxyfera细菌介导之外，关于该细菌的自然生境分布检测[11-14]、富集培养[15-19]、

影响因素[20-23]、电子转移途径[20-24]以及分子生物学的研究[14,21,25-30]较多，其他所有已发现的电子受体驱动
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的AOM均是由一类隶属于广古菌门的甲烷厌氧氧化古菌(archaeal anaerobic methanotrophs, ANMEs)完成

的。这些甲烷厌氧氧化古菌可以在厌氧或者缺氧条件下，以甲烷作为碳源、能源以及电子供体，以硫

酸根、硝酸根、铁化合物、锰氧化物、铬氧化物、硒酸盐、AQDS以及腐殖酸等作为电子受体，将甲

烷氧化为二氧化碳或者碳酸盐的微生物化学过程。

对海洋中AOM现象研究已经较多，由于其反应可利用电子受体较为单一(多为 SO2 -4 )，研究多集中

在ANMEs及相关硫酸盐还原菌(sulfate-reducing bacteria，SRB)之间的关系，相互之间的作用机理、反应

推断、理论基础和相关环境因素研究也已较为完善。然而，近年来，研究发现淡水系统中(河流、湖

泊、湿地、污水处理厂等)也存在ANMEs古菌介导下的AOM过程，且该过程单独或与其他生物反应耦

合下的碳、氮、硫元素循环可能对淡水环境碳源与汇格局及过程具有重大意义。相对于海洋较为单一

的环境条件，淡水系统环境更为复杂多变，电子受体繁多(SO2 -4 、NO-2、NO-3、MnO2、Fe3+、Cr6+、硒酸

盐、AQDS、腐殖酸等)，受人为因素影响大，与ANMEs相关联的微生物的协同作用关系、生物地球化

学效应和温室气体减排意义等还很少有研究报道。本研究系统梳理了ANMEs古菌介导下淡水系统的甲

烷厌氧氧化过程及相关微生物协同作用机制，旨在为淡水系统甲烷减排及工程技术创新应用提供新的

思路。

1 甲烷厌氧氧化反应古菌群

1.1 ANMEs古菌的分类

AOM反应菌群通常根据系统发育分析情况分为ANME-1、ANME-2(a/b/c)、ANME-3等 3类，均属于

广古菌门[31]。这 3类古菌彼此间的进化距离较远，16S rRNA基因序列的相似度仅为 75%~92%[6]。即使

在ANME-2中，分枝ANME-2a、ANME-2b与ANME-2c相似度也较低，因此常将ANME-2a和ANME-2b
合并归为ANME-2a/b[31]。ANME-1与Methanosarcinales (甲烷八叠球菌)/Methanomicrobiales (产甲烷微菌)相
似但却独自形成一个新的分支[32]；ANME-2古菌隶属于Methanosarcinales (甲烷八叠球菌属)[6]；ANME-3
古菌与Methanococcoides (产甲烷球菌)相似[6]。虽然ANME-1、ANME-2、ANME-3属于ANMEs不同的分

支，但是都具有在各种生境中厌氧氧化甲烷的能力[6]。而随着研究的进行，淡水系统中发现了一种新

的ANMEs，被称为ANME-2d。ANME-2d属于ANMEs的亚簇，归属于Methanoperedens科，是ANME-2
的一个新的分支——Candidatus Methanoperedens nitroreducens，与其他的ANME-2分支距离较远，ANME-

2d被发现可以单独完成在厌氧条件下将NO-3还原

成 NO-2 并同时氧化 CH4的过程 (nitrate-dependent
AOM，N-AOM) (表 1)[6]。HAROON等[33]进一步通

过宏基因组和转录组学分析表明 ANME-2d确实

只能将NO-3还原为NO-2。ANME-2d后来也被命名

为 GOM Arc I和 AOM-associated archaea (AAA)[34]。
ANME-2d也是自然界中唯一被发现可以利用NO-3
作为电子受体进行 AOM的古菌微生物，因此，

在富含 NO-3 的淡水生态系统中，ANME-2d参与

N-AOM过程对淡水生态系统的碳、氮循环尤为关

键，这也是近年来学者的研究热点之一。

1.2 ANME-1/2(a、b、c)/3古菌生理特性及自然生态分布

ANME-1/2(a、b、c)/3均可介导完成海洋或淡水环境中的 SAOM过程[6]。ANME-1具有典型的杆形细

胞形态，且在紫外光下能自发荧光，这是含有辅酶 F420的产甲烷古菌的显著特征[35]。ANME-1和
ANME-3既可以单细胞形式存在，也可与硫酸盐还原菌(SRB)以共生体的形式存在[35]。ANME-2则往往与

表1 甲烷与不同电子受体反应的吉布斯自由能

Table 1 Gibbs energy of reactions between methane
and relevant electron acceptors

不同电子受体进行甲烷厌氧氧化的反应式

5CH4+8MnO4+24H+→5CO2+8Mn2++22H2O
3CH4+8NO-2+8H+→3CO2+4N2+10H2O
3CH4+4Cr2O2 -7 +32H+→8Cr3++3CO2+22H2O
5CH4+8NO-3+8H+→5CO2+4N2+14H2O
CH4+8Fe3++2H2O→CO2+8Fe2++8H+
CH4+4AQDS+3H2O→HCO-3+H++4AQH2DS
CH4+SO2 -4 →HCO-3+HS-+H2O

自由能ΔG /(kJ·mol-1)
-1 028.1
-928.0
-878.8
-765.0
-454.6
-41.0
-16.6
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硫酸盐还原菌(SRB)以外壳型或者混合型共生体存在[35]。ANME-1/2(a、b、c)/3均是产甲烷古菌的进化分

支，但到目前为止，还未获得任何单一ANMEs的纯培养物[35]。ANME-1/2(a、b、c)/3微生物的生长缓

慢，倍增时间长，一般为 2~7个月，因此，富集时间长且难度大，限制了ANMEs的生理特性研究[36]。

有研究应用高甲烷分压[37]，也有研究通过添加石蜡油来增大甲烷的溶解度从而提高AOM反应速度[38]。

FISH处理后，不同类型ANMEs的形态[39-40]如图1所示。

ANME-1/2(a、b、c)/3多分布在海洋冷泉区域，在淡水系统中，主要分布在极端环境如火山口、冰

原、温泉等。这些微生物均为严格厌氧微生物，均不能在有氧的环境中生存，因此，到目前为止，并

未在任何有氧环境中发现ANMEs的存在，其原因可能是由于ANMEs中含有对有氧环境极为敏感的

酶[6]。ANME-1/2(a、b、c)/3主要分布特性如表 2所示。

1.3 ANME-2d古菌自然生态分布及生理特性

ANME-2d古菌在自然界中发现较晚，但被发现广泛存在于各种淡水生境中，包括湿地沉积物[8]、

土壤和稻田[40-42]、湖泊和河流[40-42]以及污水处理厂[43]等。ANME-2d隶属于Methanoperedens科，为不规则

图1 FISH处理后不同类群ANMEs的形态

Fig. 1 Morphology of different groups of ANMEs after FISH treatment

表2 ANMEs分布及生理特性

Table 2 Distribution and physiological characteristics of ANMEs

古菌群

ANME-1

ANME-2a/b/c

ANME-3

ANME-2d

隶属科目或相似科目

相似Methanosarcinales (甲烷八叠菌)/
Methanomicrobiales (产甲烷微菌)
隶属Methanosarcinales (甲烷八叠球

菌属)
相似Methanococcoides (产甲烷球菌)

隶属于Methanoperedens科

发现区域

火山口，深海等

冷泉区域，黑海，部分淡水湿地，

垃圾填埋场等

极端环境(冰原或温泉等)，火山口

淡水环境如湿地、土壤、稻田、湖

泊、河流、污水处理厂等

特性

长方形，含有辅酶F420
球菌，与硫酸盐还原菌(SRB)形成混合细

胞团且覆盖有机质膜(机理不清楚)
与SRB形成贝壳状细胞团

不规则球菌,直径为1~3 μm左右
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球菌，直径为 1~3 μm左右，一般以族群状态存在，最适温度为 22~35 ℃、最适 pH为 7.0~8.0[8,10,27,33,44-45]。

2006年，研究人员首次通过接种淡水沉积物在生物反应器中富集得到ANME-2d和可以还原NO-2为N2并
同时氧化的CH4的M. oxyfera细菌的混合富集培养物[8,10,27,33,44-45]。随后HU等[29]也富集到含有ANME-2d古
菌的培养物并且推断ANME-2d可能只能将硝酸根还原为亚硝酸根或者相比亚硝酸根ANME-2d古菌更

优先利用硝酸根。HAROON等[33]研究表明ANME-2d只能将硝酸盐还原为亚硝酸盐，而无法再继续将亚

硝酸盐还原为氮气。因此，ANME-2d往往是与M. oxyfera共存于环境之中。但最新研究发现，ANME-

2d具有解除由于NO-2浓度过高而产生的毒副作用[10]。WEBER等[46]在丹麦日德兰低硫高铁的Ørn湖的淡

水沉积物中检测到了AOM活性，且证明了ANME-2d古菌主导完成了 SAMO或Fe-AOM，也可能同时完

成了 SAMO和 Fe-AOM。因此，ANME-2d古菌不仅存在于高硝酸盐环境中，在低硫高铁等其他电子受

体丰富的淡水环境中也存在，这进一步佐证了ANME-2d对于淡水系统中甲烷排放控制的重要性。

ANME-2d同样具有生长缓慢，倍增时间长等特点，难以进行纯培养物的富集和分离。HU等[29]采用

含淡水湖泊沉积物、消化污泥和活性污泥组成的混合污泥得到ANME-2d富集培养物，推断ANME-2d
存在于一些淡水沉积物中。VAKSMAA等[47]以意大利水稻田作为接种污泥经过 2年的富集培养获得了含

有ANME-2d的稳定富集培养物；ANME-2d的最大丰度达到系统总微生物的 22%左右；宏基因测序结

果表明ANME-2d含有反向产甲烷的以及硝酸盐还原的所有功能基因。研究人员[48]在使用CH4作为燃料

的微生物燃料电池(MFC)中研究发现MFC装置可以将ANME-2d古菌与M. oxyfera细菌分开。此外，为了

进一步研究ANME-2d在不同生境中的分布以及丰度，提高检测手段以及灵敏度，进一步开展了ANME-

2d的引物和探针的研究[26,31,35,49-50]。

目前的研究通过分子生物学以及系统发育分析等手段证明了ANME-2d确实可以存在于多种生态环

境中，但关于其作用机理及相关生态学意义的研究较少。由于ANME-2d在淡水环境中的广泛存在性，

其对于全球淡水生态系统碳循环及温室效应的影响可能被严重忽视。

2 ANMEs作用机制与电子转移途径

与甲烷好氧氧化相比，在淡水系统中的甲烷厌氧氧化的研究较少。但是在淡水和陆地生态环境中，

硫酸盐的浓度远低于海洋环境，且电子受体的种类也比较丰富。现在已发现的AOM根据电子受体类型

主要可以分为以 SO2 -4 为电子受体的甲烷厌氧氧化(sulfate-dependent AOM，SAMO)、以NO-3/NO-2为电子受

体的反硝化型甲烷厌氧氧化 (denitrification anaerobic oxidation of methane，DAMO)和以金属氧化物 (如
Fe2O3和MnO2)为电子受体的甲烷厌氧氧化(metal-dependent AOM，metal-AOM) 3种类型。而研究表明，

淡水系统中确实存在ANMEs古菌介导下的AOM现象，这使得ANMEs在淡水生态系统中电子受体选择

机制成为当下ANMEs相关研究的热点之一[51]。

2.1 淡水系统中 ANMEs的电子受体选择机制

2.1.1 适用于 ANME-1/2(a、b、c)/3的电子受体

SAMO被认为是连接全球碳硫循环的重要环节，研究表明ANME-1、ANME-2a/-2b/-2c、ANME-3均
可驱动 SAMO[6]。一般认为，SAMO主要存在于 SO2 -4 浓度较高的海洋沉积物环境中，在淡水系统中，当

硫酸盐浓度低于 0.2 mmol · L-1时 SAMO反应将不存在；但是在硫酸盐较低的陆地和淡水生态系统等环

境中均发现存在 SAMO现象[52]。SEGARRA等[7]在淡水湿地中也发现硫酸盐电子受体为主导下多种电子

受体共同驱动的AOM过程。因此，硫酸盐浓度可能不是制约 SAMO过程的关键影响因素。一方面，古

菌ANME-1、ANME-2和ANME-3通常与硫酸盐还原菌(SRB)形成密切的共生关系[6,51]，ANMEs古菌活化

CH4，将电子传递给 SRB，SRB进一步还原 SO2 -4 。另一方面，近年来MILUCKA等[53]发现，ANMEs可单

独实现甲烷厌氧氧化并将 SO2 -4 还原为硫单质(S)，从而证明了 SAMO不需要SRB协同作用。
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以 Fe(III)为电子受体的 Fe-AOM在淡水系统中广泛存在[5,54-62]。2009年，BEAL等[63]在湖底沉积物中

发现了有微生物以Mn(IV)和Fe(III)作为电子受体对CH4进行厌氧氧化的现象，并推断ANME-1、ANME-3
可能主导了该AOM反应过程。2013年，有学者研究淡水系统湖泊沉积物中甲烷厌氧氧化活性，证明了

Fe-AOM反应在淡水系统中的存在[59]。此外，SCHELLER等[36]通过向含有ANME-2a和ANME-2c的 SAMO
富集培养物中分别添加铁的配合物(柠檬酸铁和乙二胺四乙酸铁)作为电子受体的体系中观察到了AOM
现象，表明ANME-2a古菌和ANME-2c古菌可以Fe3+作为电子受体。

金属矿物在反应自由能上要远大于硫酸盐(表 1)，在富含金属矿物质的矿山区域、地下潜水等区

域，Metal-AOM可能比 SAMO更易发生并起到主导作用。但是由于金属氧化物多以固体形式存在，在

水体中溶解度非常小，反应的发生可能存在微生物不能有效接触电子供受体的制约性因素，其相关反

应机理还鲜有研究[64]。除此之外，腐殖酸以及AQDS也可以作为电子受体进行AOM过程，SCHELLER
等[36]在培养ANME-2a和ANME-2c时，首次报道ANMEs可以使用腐殖酸以及AQDS作为电子受体，突破

了人们对AOM电子受体范围的认识。

2.1.2 ANME-2d古菌电子受体的普适性

长期以来，研究者获得的ANME-2d富集培养物均是在以硝酸盐为电子受体状态下富集培养得到

的，ANME-2d也被认为是连接淡水系统碳氮循环的关键微生物。而最近的研究表明，ANME-2d可能是

一种多功能的甲烷氧化菌，在不同的环境条件下能够利用不同的电子受体[39]。ANME-2d古菌拥有大量

编码细胞色素C的基因[33,39]，研究发现其与已知的铁还原菌Ferrroglobus placidus非常相似；因此，推测

ANME-2d古菌可能介导沉积物中的 Fe-AOM过程[65]。ETTWIG等[39]向含有ANME-2d的硝酸盐富集培养

体系中添加Fe(III)和Mn(IV)矿物，在没有硝酸盐存在的条件下发现ANME-2d可以介导以铁锰为电子受

体的AOM，进而推测ANME-2d可以通过选择不同的电子受体以适应环境的改变。FU等[66]向由ANME-

2d古菌主导的N-AOM的富集培养物中添加异化铁还原菌 Shewanellaoneidensis MR-1获得混合培养物，

在以水铁矿作为唯一的电子受体的混合培养物中也观察到了AOM现象，据此认为是ANME-2d古菌和

异化金属还原菌共同完成了 Fe-AOM反应。ETTWIG等[39]向含有ANME-2d古菌(40%~50%)和M. oxyfera

细菌(约 40%)为主导的N-AOM培养物中分别添加柠檬酸铁、水铁矿和水钠锰矿，各培养物中均检测到

了Metal-AOM的活性；此外，N-AOM培养物不含其他古细菌或已知的铁还原微生物。ETTWIG等[67]也

做了类似的研究，向由亚硝酸盐富集培养得到的仅由M.oxyfera (约 80%)组成缺少ANME-2d的富集培养

物中添加铁锰电子受体，但是并没有检测到Metal-AOM活性。这些研究表明，N-AOM富集培养物中的

ANME-2d古菌可以介导Metal-AOM，无论是可溶性还是不溶性金属氧化物[39]。而 LU等[68]研究了 Cr-
AOM微生物化学过程，研究表明ANME-2d古菌也可能单独或者与其他微生物协同驱动 Cr(VI)-AOM，

这更进一步地证明了ANME-2d可能具有介导Metal-AOM的能力。蔡朝阳[69]还研究了H2/CH4-MBfR还原

SeO2 -4 的微生物过程，首次证实了微生物能够以CH4作为唯一的电子供体驱动 SeO2 -4 介导的AOM过程。

此研究结果拓宽了CH4在废水处理中的应用前景及价值，其生物学机理有待进一步研究。

除了可以驱动Metal-AOM以外，ANME-2d古菌还被发现可以利用硫酸盐作为电子受体驱动 SAMO。
SCHUBERT等[70]在缺少硝酸盐和亚硝酸盐的意大利 Cadagno湖沉积物中发现了 SAMO现象，并且

ANME-2d是唯一检测到的甲烷厌氧氧化菌。此外，来自富含低盐水的ANME-2a/b和ANME-2d的培养物

中 SAMO也被检测到，但在向该富集培养物中添加硝酸盐、水铁矿、腐殖酸等其他电子受体均没有检

测到AOM现象，因此，ANME-2d古菌被推测能够驱动 SAMO[52]。
有研究[39]表明，ANME-2d可以利用不同种类多种形式的电子受体，包括硝酸盐、硫酸盐、可溶高

价金属离子，不溶金属氧化物等，这说明ANME-2d可以根据环境的不同进一步选择电子受体。因此，

其相关的代谢途径，在面临不同类型不同形态的电子受体时，其相关的电子转移途径，与其他协同微
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生物之间的关系就是突破ANME-2d作用机制的关键性问题。

2.2 ANME-2d古菌的电子转移机制

2.2.1 硝酸盐作为电子受体的胞内电子转移机制

ANME-2d古菌主要有 3种可能的电子转移方式如图 2所示。ANME-2d古菌可以独立完成硝酸盐驱

动的甲烷厌氧氧化反应，而不需要其他微生物的参与，在氧化甲烷的同时可以将硝酸盐还原为亚硝酸

盐，宏基因测序也表明了 ANME-2d古菌不仅具有氧化甲烷的关键基因，还具有硝酸盐还原酶的基

因[31]。在ANME-2d古菌中发现的逆向产甲烷途径是在ANMEs古菌中首次发现的最为完整的逆向产甲烷

途径，该途径包含了所有的编码甲基辅酶-M-还原酶(Mcr)亚基的基因(mcrABCDG)和编码N5，N10-亚甲

基-H4MPT还原酶(Mer)的基因(mer)[69]。到目前为止，ANME-2d古菌基因组测序分析所取得的培养物均来

自生物反应器。在这些反应器中，ANME-2d古菌均是和NC10门细菌同时存在的，比如厌氧氨氧化细

菌(Ca. Kueneniastuttgartiensis)[45]和M. oxyfera细菌[33,42,44]。这表明ANME-2d可能依赖这些细菌去除NO-2[45]。
在N-AOM中，ANME-2d除了可以介导生成NO-2，还能通过合成一种 c型亚硝酸盐还原酶(NrfAH)将产生

的NO-2还原为NH+4，进而解除由于NO-2浓度过高而产生的毒副作用。因此，ANME-2d古菌具备单独解

除过高NO-2的能力，而不需要M. oxyfera细菌的参与[69]。即ANME-2d古菌可以单独完成硝酸根驱动的甲

烷厌氧氧化，而不需要其他微生物协助完成电子转移或代谢相关中间产物。

2.2.2 金属氧化物等作为可选择电子受体的胞外电子转移机制

ANME-2d不仅可以利用硝酸盐这种可溶电子受体[33]，ANME-2d可以参与 SAMO过程[69]，还可以还

原难溶的金属氧化物(Fe(III)、Mn(IV))以进行甲烷氧化；但这种难溶的电子受体如何被ANME-2d古菌利

用，其电子转移机制是什么，现在还存在争论，主要的电子转移途径可能存在以下几种。

1)胞外电子直接转移(DEET)。与环境中其他相关的电子受体不一样，Fe(III)和Mn(IV)经常以不溶固

体的形式存在，因此它们不能直接被转移到细胞内[71]。ETTWIG等[39]发现，ANME-2d可以单独完成Met‐
al-AOM，且通过宏基因技术在其富集培养物中发现了比地杆菌属丰度更高的编码细胞色素C的蛋白基

因。这些细胞色素C被认为是地杆菌属等异化金属还原菌进行DEET反应过程必须的导电介体[72-73]，可

以进行胞外电子的转移过程。同时通过对比实验，发现在硝酸盐富集环境中ANME-2d细胞色素C基因

的表达非常低，这说明细胞色素C在Metal-AOM电子转移中起到至关重要的作用[65]。因此，研究者推

断 ANME-2d在驱动Metal-AOM时的电子转移方式可能是像异化金属还原菌一样通过直接电子转移

(DEET)来进行的[71]。除此之外，研究者发现在ANME-1、ANME-2a等古菌中也发现了编码细胞色素C的

图2 ANME-2d古菌的3种电子转移方式

Fig. 2 Three electron transfer methods of ANME-2d
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基因，而这些基因的表达和金属还原之间的关系还有待证明。显然Metal-AOM的电子转移方式将比单

纯异化金属还原的过程要复杂的多。有关ANME-2d在不同电子受体条件下的细胞色素C的表达仍需

探索[73-74]。

2)种间电子转移机制(DIET)。ANMEs被发现时被证明是和 SRB协同完成甲烷氧化和硫酸盐还原的

过程，MILUCKA等[53]提出以硫酸根作为电子受体的SAOM反应是由ANMEs古菌独立完成的。WANKEL
等[75]则证明了ANME-2古菌的分支单独完成了以硫酸盐还原的零价硫作为为中间载体的AOM全过程。

对于ANME-2d这种特殊的ANMEs古菌，其与其他微生物之间的关联也一直是科学家们关注的热点

问题。

FU等[66]向N-AOM的富集培养物(由ANME-2d主导)中添加异化铁还原菌 Shewanellaoneidensis MR-1
获得混合培养物，发现了2种微生物在培养过程中丰度均有所增加，并推测 2种微生物可能是通过电子

穿梭体、细胞色素蛋白载体、纳米导线等方式协同完成Metal-AOM电子转移的过程。LU等[68]通过在

ANME-2d富集培养物中加入Cr(VI)也发现了甲烷氧化伴随Cr(VI)还原的过程，推测可能是ANME-2d和
一种未知的Cr(VI)还原微生物共同完成了Cr(VI)-AOM的过程。而其完成方式可能是通过DIET种间电子

转移方式完成。相较于常规的电子转移体系，DIET由于不需要中间电子传递体作为电子载体，而直接

通过微生物自身的酶或者导电鞭毛等作为介体，省去了生成中间产物时所需要的酶和能量等。由于

AOM反应的活化能要远低于甲烷好氧氧化，所以DIET相较于其他电子转移方式可能更加适合ANMEs
古菌与其他微生物协同完成甲烷的氧化过程。

本研究以2种锰矿物电子受体(天然锰矿粉；人工合成 δ-MnO2)和2种不同接种污泥(锰矿石人工湿地

污泥；由污水厂厌氧段污泥、河流底泥以及水稻田土壤所组成的混合污泥)，以甲烷作为唯一电子供

体，超过 700 d的富集培养，首次在富集系统中获得了 4种锰矿物电子受体驱动的具有甲烷厌氧氧化效

果的富集培养物。在进行以锰矿为电子受体的甲烷厌氧氧化富集培养过程中也发现了ANME-2d古菌和

异化金属还原菌共存的现象，并且通过qPCR、FISH等手段发现在连续培养过程中 2种微生物的绝对丰

度均呈现增长的趋势。研究结果证明了锰氧化物可以耦合AOM反应，并且ANME-2d和异化金属还原

菌可能共同驱动了Mn-AOM反应。

电子可以从ANMEs微生物转移到与矿物质相关的金属离子上，反之亦然；由于微生物的细胞膜在

生理上说来是不可渗透的并且矿物质也不是导电的，因此，微生物必须发展出与细胞外矿物质交换电

子(如 c型细胞色素和微生物纳米导线)的能力的分子机制，即胞外电子转移机制[75]。关于ANME-2d的电

子转移机制，根据不同的电子受体环境，可能呈现出不同的电子转移方式[64]。在以硝酸盐为电子受体

时，ANME-2d可以通过逆向产甲烷途径独立完成甲烷氧化和硝酸盐还原的过程，而在与其他电子受体

如金属氧化物等难以进入细胞体内的电子受体，则可能要通过编码细胞色素C等胞外电子载体来进行

电子转移过程[39]。这也说明ANME-2d的电子转移机制可能并不是固定的，而是随着电子受体环境的改

变而改变，自然环境中的电子受体多时可能需要通过与其他微生物协同完成甲烷厌氧氧化过程。

3 结论与展望

1)淡水系统是地球重要的温室气体排放源，而作为在淡水系统中广泛存在的ANMEs古菌对于温室

气体效应的减缓和碳元素循环具有重要意义。国内外学者对ANMEs介导下不同电子受体AOM反应进

行了大量的研究，这些反应或由ANMEs单独完成，或与其他微生物协同完成，而其相关作用机制尚未

明晰。深入研究ANMEs在淡水系统中的作用机制及相关分子生物学机理是明晰淡水系统元素循环和实

现甲烷减排的关键。

2)目前污水处理技术面临 2大主要问题：污水中碳源不足难以实现脱氮过程以及污水处理过程中

衍生的大量温室气体CH4的排放。而ANMEs古菌可以同步去除甲烷、氮素和高价金属离子等且不需要
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额外昂贵的电子供体如乙酸和甲醇等，具有潜在的应用前景。并且有研究报道表明ANMEs可以单独或

者协同其他异化金属还原菌去除重金属镉、砷高价化合物，最新研究发现ANMEs可以用于处理染料

废水。

3) ANMEs古菌倍增时间较长，生长缓慢，是否有可能应用到污水处理过程中，仍需要进一步对

ANMEs相关反应机理和培养条件进行进一步研究和优化。未来的研究可以着重于缩短ANMEs的培养

周期并且增强AOM反应速率，揭示ANMEs的生理特性、作用机制、电子转移途径等，以期实现低能

耗、低风险的生态污水处理方式。

4)到目前为止，关于ANME-2d富集培养物报道的研究较少，ANME-2d的富集培养物也远远少于需

要用来研究的原材料。而ANME-2d独特的电子受体选择性和电子转移机制决定其在淡水生境的重要地

位。未来研究可以关注ANME-2d的工程应用价值，如与厌氧氨氧化细菌耦合同步实现氨氮和硝酸盐氮

的去除，还可以用于难降解有机物处理如PPCPs等，应用前景较为广泛。

5)淡水生境是目前学者重点研究的对象，但目前发现的ANMEs多存在于天然生境中，而在人为影

响下的大坝水库、库区消落带等也是甲烷排放潜在来源，而关于人为生境内ANMEs研究还鲜有报道。

今后的研究可以关注不同人为淡水生态系统中ANMEs存在可能性及作用过程，对人为生境建成后的生

态恢复提供必要的支撑。
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Review on the research progress of archaeal anaerobic methanotrophs in
freshwater system
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Abstract Archaeal anaerobic methanotrophs (ANMEs) are key microorganisms in the anaerobic oxidation of
methane (AOM), which is of great significance in methane reduction of natural environment. The current
researches mainly focused on the ocean systems, while there is little known on the ANMEs are in the freshwater
systems. The studies on mechanisms and applications of AOM in the freshwater systems are also rare. On the
basis of previous literatures and studies review, the mechanisms of ANME-mediated AOM in the freshwater
systems were introduced, the microbial characteristics and geographic distribution were analyzed, and the
progress of studies on electron transfer when ANME-2d using different electron acceptors (NO-3, Fe3+, Cr6+, etc.)
was systematically reviewed. The ANME-2d, as well as other ANMEs, could select different electron acceptors
depending on environment variations which were assigned to different electron-transferring mechanisms. The
discussion on the mechanisms of ANME-2d and other ANMEs with different electron acceptors in the freshwater
systems could provide the theorical fundament about AOM and carbon cycle in the freshwater, as well as the new
insight on using ANMEs to simultaneously reduce CH4 and pollutants in the engineering application.
Keywords freshwater system; ANMEs archaea; anaerobic oxidation of methane
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