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摘   要：有机卤呼吸细菌(organohalide-respiring bacteria，OHRB)是污染场地土壤与地下水中厌

氧降解及生物修复有机卤代污染物的主力军。微生物种群间的资源竞争、生长抑制、代谢交叉喂

养(cross feeding，即营养的动态交换，包括碳源、氮源、氨基酸、维生素、核苷酸、电子供体、

电子受体和其他生长因子等)、水平基因转移及其他交互作用机制是群落结构稳定平衡的基础，有

利于促进有机卤代污染物消减效率的最大化。本文围绕 OHRB 种群及与其他微生物种群间的互作

机制(如交叉喂养机制、竞争机制及抑制机制等)进行了概述，并对未来互作机制的研究进行了探

讨与展望，旨在为有机卤代物污染场地生物修复效率的提高提供科学理论和技术参考依据。 

关键词：有机卤呼吸细菌；还原脱卤；互作；交叉喂养；竞争；微生物群落  
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Abstract: Organohalide-respiring bacteria (OHRB) are key players involved in the bioremediation of 

the soil and groundwater contaminated with halogenated compounds. Substrate competition, growth 

inhibition, cross-feeding interaction (dynamic exchange of nutrients, such as carbon source, nitrogen 

source, amino acids, vitamins, nucleotides, electron donors, electron acceptors, and other growth 

factors), horizontal gene transfer, and other interaction mechanisms are contributing to the stability and 

balance of microbial community structure, which is critical to maintaining the optimal dechlorination 

efficiency of halogenated contaminants. This review summarized the interaction mechanisms (e.g., 

cross-feeding, competition, inhibition) in microbial communities harboring OHRB and 

non-dechlorinating populations. In addition, we highlighted and discussed key scientific questions 

arising from the current state of OHRB-driven microbial ecology. This review aimed to provide 

scientific theory and technical reference for enhanced bioremediation at halogenated 

compounds-contaminated sites. 

Keywords: organohalide-respiring bacteria; reductive dehalogenation; interaction; cross-feeding; 
competition; microbial communities 
 

原始自然环境中，有机卤代物是卤素生物

地球化学循环的重要组成部分，由生物有机体

(如细菌、真菌和植物)、生物量燃烧、火山活动

和其他地热过程等形成[1–2]。缺氧条件下，有机

卤呼吸微生物依靠有机卤代物的自主“呼吸”是

其在漫长而古老的进化过程中衍生出来的一种

能量代谢和生存方式。随着现代社会工农业的

迅猛发展，化学工业过程中三废(废水、废渣和

废气)的大量排放和不合理处置，导致陆地、海

洋及地下深部(如地下水和深层污泥)等环境中

有机卤代物污染日益严重。这些有机卤代物随

后通过食物网的生物积累和生物放大作用对人

类健康和生态系统功能产生不同程度的潜在风

险危害[3–4]。传统的物理和化学修复法成本高且

可能造成环境的二次污染。相比较之下，生物

修复技术由于其经济、绿色和环境友好等特点

成为了污染场地中消减有机卤代污染物的优选

方案之一。 

由于许多受有机卤代物污染的含水层、沉积

层等属于厌氧、缺氧环境，因此厌氧条件下的微

生物还原脱卤过程显得尤为重要。然而，有机卤

代物的脱卤一直以来都是个难题，在好氧条件下

难以进行，在厌氧条件下更是在相当长的一段时

间内被认为不可能发生。直至 1990 年，第一株

可厌氧降解有机卤代物的菌株 Desulfomonile 

tiedjei DCB-1[5]被发现与分离，这一“魔咒”才被

打破。基于 Desulfomonile tiedjei 的研究也颠

覆了人们对有机卤代物的脱卤机制主要依靠

共代谢作用的片面认识。随后，又有脱卤拟球

菌 属 (Dehalococcoides)[6–7] 、 脱 亚 硫 酸 菌 属
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(Desulfitobacterium)[8] 、 硫 化 螺 旋 菌 属

(Sulfurospirillum)[9]、脱卤杆菌属(Dehalobacter)[10]、

脱卤单胞菌属(Dehalogenimonas)[11–12]、地杆菌

属(Geobacter)[13]等脱卤细菌被陆续报道。这类

脱卤细菌的共同特点是可以利用有机卤代物作

为电子受体，H2 或甲酸、乙酸等小分子有机酸

作为电子供体，通过电子传递进行还原脱卤反

应(氢原子取代卤素基团)并获得生长所需的能

量。这一过程被称为“有机卤呼吸” (organohalide 

respiration，OHR)，参与此过程的脱卤细菌又被称

为有机卤呼吸细菌(organohalide-respiring bacteria，

OHRB)。还原性脱卤酶(reductive dehalogenases，

RDases)作为有机卤呼吸的末端电子受体还原

酶，在脱卤过程中起着关键作用 [14–16]。不同

OHRB 所拥有的还原脱卤酶的功能、数量和序

列相似度等存在着差异，从而导致不同 OHRB

参与不同有机卤代物的脱卤过程。图 1 总结了

常见氯代脂肪族和芳香族有机氯代物的主要脱

氯途径和相关 OHRB[17–27]。 

从分类上看，OHRB 分为专性 OHRB 和兼

性 OHRB，主要是依据 OHRB 是否以有机卤呼

吸作为唯一的能量代谢方式[28]。专性 OHRB 的

特点是，它们只能利用有机卤代物作为电子受

体，氢气(H2)作为电子供体(Dehalobacter sp. TCA1

和 Dehalogenimonas 例外，还可利用甲酸作电

子供体)，如绿弯菌门中的 Dehalogenimonas、

Dehalococcoides 和 “Candidatus Dehalobium”

以及厚壁菌门的 Dehalobacter 均属于专性

OHRB。兼性 OHRB 的特点是具有多条呼吸电

子传递链，可利用多种电子受体和电子供体维

持自身的生长与能量代谢 (例如 Geobacter、

Sulfurospirillum 等)。 

基于 16S rRNA 基因系统进化分析，发现

OHRB 主要分布于 3 个门 14 个属中(图 2)。值

得注意的是专性 OHRB 的 Dehalogenimonas 与

Dehalococcoides 亲缘关系较近，同属脱卤球菌

纲(Dehalococcoidia)[6,29]。此外，Dehalogenimonas

与 Dehalococcoides 基因组高度精简，缺失

一些代谢途径中的关键基因，导致二者均为

营养 (例如钴胺素)缺陷型微生物。因此，在含

Dehalogenimonas 或 Dehalococcoides 的有机卤

代物脱卤菌群中，二者需要与群落中其他微生

物(兼性 OHRB 或非脱卤微生物)形成共代谢网

络，从其他微生物获取钴胺素、碳源和电子供体

等营养物质支持自身有机卤呼吸的能量代谢。研

究表明，相比 Dehalococcoides 的纯培养物，包含

Dehalococcoides 与发酵菌、产乙酸菌或产甲烷

菌的脱氯微生物群落具有更高的生长速率和脱

氯速率[30–39]。例如，基于共培养和宏基因组学

的研究发现，Desulfovibiro 和 Methanosarcina

可以分别为 Dehalococcoides 提供碳源(乙酸)和

电子供体(H2)来支持 Dehalococcoides 进行三氯

乙烯 (trichloroethylene，TCE)还原脱氯；相比

Dehalococcoides 纯培养，三者共培养的脱氯速

率明显较快[35]。 

微生物群落并不是微生物个体的简单聚集，

而是微生物菌种之间通过多种方式的相互作用

形成的复杂网络生态系统，包括资源竞争、生长

抑制、交叉喂养(代谢物的转移和消耗)、群体感

应和基因水平转移等机制。例如，H2 是微生物群

落中重要的一种通用电子载体，它通常由小分子

有机酸发酵生成，然后被氢型(hydrogenotroph)

原核生物利用。当微生物群落中的氢分压累积

较高时，产氢微生物(如发酵细菌)自身生长会受

到抑制，这时，氢型细菌(硫酸还原菌、硝酸还

原菌、OHRB 等)对 H2 的消耗会将氢分压维持

在相对较低的水平，从而促使产氢反应顺利进

行。因此，在微生物群落中，氢型细菌和产氢

细菌在生理上相互依赖[40–41]。例如，共培养实

验发现，发酵乳酸的脱硫弧菌(Desulfovibrio 
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图 1  已报道的一些有机氯化物脱氯途径和起作用的 OHRB[17–27] 
Figure 1  Several reported chlorinated organic compounds dechlorination pathways and associated OHRB[17–27]. 
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图 2  基于 16S rRNA 基因序列的 OHRB 系统发育树 
Figure 2  Phylogenetic tree of OHRB based on 16S rRNA gene sequences from phyla Firmicutes, Chloroflexi 
and Proteobacteria. ★ indicate the OHRB isolated by Chinese researchers. Of note, Nitratireductor pacificus 
pht-3B isolated by Lai et al.[42] contains a non-respiratory RDase (RdhANP) catalyzing the dehalogenation of 
ortho-halogenated phenolic compounds through the formation of a cobalamin-halide complex via oxidative 
addition to the Co ion, a mechanism different from characterized respiratory RDases[43]. 
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desulfuricans)和还原 TCE 的 Dehalococcoides 之间

存在着种间 H2转移[44]。另外，以 Dehalococcoides

参与四氯乙烯(tetrachloroethene，PCE)还原脱氯

为例，在含有 Dehalococcoides的微生物群落中，

发酵细菌与 Dehalococcoides 之间的 H2 转移互

作促进了四氯乙烯被完全还原至无毒乙烯

(ethene)[26,45–47]。一些发酵细菌除了产氢，还可

利用乳酸或丁酸发酵产生乙酸和钴胺素(例如

维生素 B12)等营养物质供给 OHRB 生长[30,33,35]。

例如，产乙酸菌 Sporomusa ovata 和脱硫弧菌

(Desulfovibrio)可以产生不同类型的钴胺素供给

Dehalococcoides 脱氯[48–49]。但并不是所有产钴胺

素微生物均能支持脱氯微生物的生长。例如，

Methanosarcina barkeri 菌株 Fusaro、Sporomusa 

ovata 和 Sporomusa sp.菌株 KB-1 所产生的特定

类型的钴胺素不能支持 Dehalococcoides 脱氯，

它们需要在外加二甲基苯并咪唑 (dimethyl 

benzimidazole，DMB)条件下对其加以修饰，合

成 Dehalococcoides 脱氯所能利用的钴胺素[38]。 

近年来，关于有机卤呼吸微生物菌群营养

交互作用机制的研究不断增多，为揭示微生物

互作及生态机制提供了很多新见解。本文围绕

OHRB，从微生物间的交叉喂养、竞争、抑制、

水平基因转移和互作研究方法等方面，概述

OHRB 间和 OHRB 与其他微生物间的互作机

制，从而为开发更为有效的有机卤污染场地生

物修复技术提供科学依据和理论参考。 

1  OHRB 之间的交互作用机制 

在自然环境中，许多兼性 OHRB 的共同特

点是具有多条呼吸电子传递链和多样化的能量

代谢模式 [13,50–53]。如厚壁菌门 (Firmicutes)的

Desulfitobacterium、变形菌门 (Proteobacteria)

的 Geobacter、Sulfurospirillum、Desulfuromonas、

Desulfoluna 和厌氧粘细菌 (Anaeromyxobacter)

等均有着多样化的代谢特征和生态位。脱氯微

生物 Sulfurospirillum multivorans 菌株 DSM 

12446T 可以通过脱氢酶、丙酮酸氧化酶、NADH

脱氢酶(Nuo)等氧化还原酶，分别从多种电子供

体(如 H2、甲酸、丙酮酸或 NADH)中获得电子来

支持有机卤呼吸能量代谢，同时将 PCE 还原为顺

式二氯乙烯(cis-dichloroethene，cDCE)[50,54–55]。

Desulfitobacterium hafniense 菌株 DCB-2 除了

能够利用 PCE 和氯苯酚类化合物进行有机卤呼

吸外，还可以利用其他电子受体，包括硝酸盐、

亚硫酸盐、磺酸盐、硫代硫酸盐、富马酸盐、

Fe(Ⅲ)和 Mn(Ⅳ)等，同时可耦合多种电子供体

(如 H2、甲酸、乳酸、丙酮酸等)来获取能量[56]。

相比较之下，专性有机卤呼吸细菌 Dehalogenimonas

与 Dehalococcoides 具有相似的代谢特性，且同

属营养缺陷型微生物。已有研究表明，一些具

有多样化能量代谢模式的兼性 OHRB 可为营养

缺陷的专性 OHRB 提供其能量代谢和生长所必

需的碳源、电子供体和钴胺素等营养因子，它

们之间可能存在某种依赖底物的相互作用，包

括交叉喂养、抑制和竞争等。 

1.1  不同 OHRB 之间的交叉喂养机制 

营养交叉喂养是指一种细菌所分泌的产物

被另一种细菌利用和分解代谢。这是微生物群

落中广泛存在的一种现象，影响到微生物群落

组成、结构、进化、毒力和抗生素敏感性等。

例如，寡营养环境可以促进物种间的合作交叉

喂养，从而提高群落的稳定性[57]。微生物菌群

中交叉喂养机制已有不少研究报道[57–59]，但是

有机卤呼吸微生物菌群中同时存在的专性和兼

性 OHRB 之间的交叉喂养代谢物类型(碳源、电

子受体、电子供体、生长因子等)及代谢物转移

机制研究相对较少。 

事实上，专性和兼性 OHRB 的共存和相互

作用往往会为微生物群落提供功能冗余和群落
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稳定性，同时确保了有机卤污染物的逐步无毒

化转化和更快的脱卤速率[60–62]。多项研究表明，

Dehalococcoides 可与其他一些 OHRB 基于有机

卤电子受体而共存相互作用，实现有机卤污染

物 的 彻 底 脱 氯 和 无 毒 化 。 例 如 ， 兼 性

Desulfitobacterium 和专性 Dehalococcoides[61,63–64]、

兼性 Geobacter 和专性 Dehalococcoides[65–66]、

兼性 Sulfurospirillums 和专性 Dehalococcoide[67–68]

等组合均可彻底还原氯乙烯类化合物[如 PCE、

cDCE 或一氯乙烯(vinyl chloride，VC)等]至无

毒害的乙烯；专性 Dehalococcoides 和专性

Dehalobacter 组 合 还 可 还 原 1,2- 二 氯 乙 烷

(1,2-dichloroethane，1,2-DCA)和 1,1,2-三氯乙烷

(1,1,2-trichloroethane，1,1,2-TCA)至乙烯[69–70]；

专性 Dehalogenimonas 和专性 Dehalobacter[25]

组合可将 1,2,4-三氯苯(1,2,4-trichlorobenzene，

TCB)还原脱氯至苯。此外，来自于 3 个不同属

的 OHRB 共存也有助于有机卤污染物的还原

脱卤。例如，Dehalococcoides、Desulfuromonas

和 Desulfitobacterium 组合 [71]可将 1,2,3-三氯

二 苯并 - 对 - 二 恶英 (1,2,3-trichlorodibenzo-p- 

dioxin，TrCDD)、PCE 和 1,2,3-三氯苯(1,2,3- 

trichlorobenzene，TCB)分别还原至 2-氯二苯  

并-对-二恶英(2-momochlorodibenzo-p-dioxin，

2-MCDD) 、 cDCE 或 反 式 二 氯 乙 烯 (trans- 

dichloroethene ， tDCE) 和 1,3- 二 氯 苯 (1,3- 

dichlorobenzene，1,3-DCB)；Dehalogenimonas、

Dehalobacter 和 Dehalococcoides 组 合 可 将

1,1,2,2-四氯乙烷(1,1,2,2-tetrachloroethane，TeCA)

还 原 脱 氯 至 乙 烯 [72] ； Dehalococcoides 、

Dehalobacter 和 Desulfitobacterium 组合可将六

氯苯 (hexachlorobenzene，HCB)还原脱氯，生

成的产物为二氯苯 (dichlorobenzene，DCB)或

一氯苯(monochlorobenzene，MCB)[73]。同一个

属内的不同 OHRB 组合也有益于含氯烯烃和烷

烃[46,65,69,74–78]、氯苯[79–80]及多氯联苯[81–82]等污染

物的还原脱氯。例如，可厌氧还原氯苯的富集

培养微生物群落中包含了 Dehalobacter 属的多

个不同菌株[80]，研究发现二氯苯的 3 种同分异

构体 1,2-DCB、1,3-DCB 和 1,4-DCB 分别由

Dehalobacter 的 3 个不同菌株负责脱氯，生成

的产物 MCB 由另一个 Dehalobacter 菌株继续

脱氯生成苯。同样，在 ACT-3 富集培养菌群还

原 氯 仿 (chloroform ， CF) 、 1,1,1- 三 氯 乙 烷

(1,1,1-trichloroethane，1,1,1-TCA)和 1,1-二氯乙烷

(1,1-dichloroethane，1,1-DCA)复合污染物的过程

中，CF 和 1,1,1-TCA 的脱氯由同一 Dehalobacter

菌株完成，而 1,1-DCA 的脱氯则由另一株具有

不同功能的 Dehalobacter 菌株来完成[77]。以上

研究表明，多种 OHRB 的协同互作可实现有机

卤代物的逐步脱卤过程，进而达到有机卤污染

物彻底脱卤转化和无害化的目的。 

专性与兼性 OHRB 不仅在电子受体利用上

存在互作关系，使有机卤代物的脱卤转化更为

彻底，还可通过彼此之间为对方提供必要的营

养物质支持生长来形成交叉喂养的互作机制。

某些兼性 OHRB 能为专性 OHRB 提供必要的营

养物质，这主要通过自身的生物合成功能(例

如，钴胺素合成)和分解代谢功能(例如，乳酸转

化为乙酸)来实现。例如，兼性 OHRB 的硫磺单

胞菌 Sulfurospirillum multivorans 不仅可以将

PCE 还原脱氯至 cDCE，还可以通过自身完整

的钴胺素合成路径合成钴胺素[83–85]；另外，在

无电子受体(例如 PCE)存在的条件下，硫磺单

胞菌 Sulfurospirillum multivorans 可以发酵丙酮

酸或乳酸产生乙酸和 H2
[50]。基于此，研究人员

成功构建了 S. multivorans 与 Dehalococcoides 

mccartyi 195/BTF08 的共培养体系：以乳酸作为

电子供体，PCE 作为电子受体，二者通过协同

互作将 PCE 还原为乙烯，其脱氯速率较纯培养
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条件至少快了 3 倍；其中，S. multivorans 利用

乳酸作电子供体和碳源将 PCE 脱氯至 cDCE，并

将乳酸发酵产生的乙酸和 H2 分别作为碳源和电

子供体供给 Dehalococcoides mccartyi 195/BTF08

进行 cDCE 至乙烯的还原脱氯。同时，观察发

现 S. multivorans 与 Dehalococcoides 形成的  

一种团聚体将它们紧密地联系在一起[86]。 

近期，中山大学汪善全研究团队从一个

Dehalococcoides 占优势的 PCB/PCE 脱氯微生

物群落中分离出一株兼性 OHRB—Geobacter 

lovleyi 菌株 LYY[87]。通过进一步生理生化测试、

基因组测序和共培养等一系列实验，揭示了

Dehalococcoides 和 Geobacter 2 株脱氯菌之间

存在 3 种互作机制。其中之一即是交叉喂养互

作机制，即在添加丙酸和多氯联苯的培养基中，

供体菌株利用丙酸产生电子和碳源供给受体菌

株进行多氯联苯脱氯(图 3)。由此推测，类似以

上 Geobacter 与 Dehalococcoides、S. multivorans

与 Dehalococcoides之间的交叉喂养互作关系在

自然界中可能广泛存在。一些兼性 OHRB 可能

通过其多样的能量代谢模式为专性 OHRB 提供

脱卤所必需的营养物质(碳源、电子供体、生长

因子等)，同时代谢产物的消耗又可促进兼性

OHRB 自身的生长和代谢，或者二者的某些中间

代谢产物供彼此相互利用，这些我们尚未可知，

更明确的交叉喂养机制亟待深入探索和解析。 

1.2  OHRB 之间的相互竞争机制 
OHRB 之间的相互作用关系可能建立在

竞争的基础上 [60,62,88]。一些学者基于莫诺特动

力学(Monod kinetic-based models)模型探究了

不同 OHRB 属之间的竞争关系 [88–90]。Becker

和 Seagren[90]的研究发现 Dehalococcoides 和

Desulfuromonas michiganensis 在对电子受体

PCE 的竞争过程中会出现生物活性增强的现

象，从而促进细胞生长、PCE 的溶解和还原转

化， 终实现 PCE 完全脱氯及无害化。研究还

发现，在地下水流速较低时，OHRB 之间的相互

竞争具有更好的生物活性增强潜力。Chen 等[91]

以 Geobacter 和 Dehalococcoides 作为模型有机

卤呼吸微生物种群的研究，也发现了增强的

PCE 溶解及脱氯解毒现象。Liang 等[87]研究发

现除了交叉喂养互作关系外，Dehalococcoides

和 Geobacter 之间还存在其他 2 种竞争机制： 

(1) 自由竞争机制，即二者对培养基中的电子

供体(乙酸/H2)和电子受体(PCE)存在自由竞争

关系；(2) 条件依赖竞争机制，即营养缺陷型 

 

 
 

图 3  专性和兼性 OHRB 间的互作模型[87] 
Figure 3  A conceptual model illustrating multiple interactions between obligate and non-obligate OHRB[87]. 
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OHRB 在依赖兼性 OHRB 为其提供碳源(乙酸)

和电子供体 (H2)的条件下二者竞争电子受体

促进共同生长和对有机氯化物的快速还原脱

氯。例如，在添加丙酸和 PCE 的培养基中，

Dehalococcoides 需要依赖 Geobacter 为其提

供乙酸和 H2，但二者却竞争共同电子受体

(PCE) (图 3)。这 2 种竞争机制在一定程度上促

进了 Dehalococcoides 和 Geobacter 的共同生长

和 PCE 的快速脱氯。因此，OHRB 间的一些竞

争机制在一定程度上对有机卤呼吸代谢是有利

的，并能够促进有机卤代物的脱卤或完全解毒。

从指导生物修复的角度来讲，应考虑利用多个

OHRB 种群，通过它们之间的竞争机制， 大

效率地利用添加的营养物质，以此来实现有机

卤代物的消减，并达到有机卤代物完全脱毒的

终极目标。 

1.3  OHRB 之间的相互抑制机制 

由于还原性脱卤反应的阶段性特征，多卤

化电子受体及其相应的中间脱卤产物几乎总是

同时出现在同一环境中。此外，各种多卤代工

业化学品往往通过同一生产过程或加工设施进

入环境中，使得污染环境中复合污染现象十分

普遍。在地下水中， 常见的卤代有机污染物

包括氯代乙烯(如 PCE、TCE)、氯代乙烷 [如

1,1,1- 三 氯 乙 烷 /1,1,2- 三 氯 乙 烷 (1,1,1-TCA/ 

1,1,2-TCA)、1,1-二氯乙烷/1,2-二氯乙烷(1,1-DCA/ 

1,2-DCA)]和氯甲烷 [如氯仿 (CF)和二氯甲烷

(dichloromethane，DCM)]等，且在较多场地中

它们是以复合污染的形式存在[92]。例如，美国

环境保护署的国家优先清单显示，约 20%的场

地中 TCE 和 1,1,1-三氯乙烷(1,1,1-TCA)污染物

共存；氯仿(CF)是有机卤污染场地中与氯代乙

烯共存 常见的污染物[93]。OHRB 菌种及其脱

卤酶对不同的有机卤代物有明显的专属性或特

异性，即不同的 OHRB 有不同的底物偏好性，

表达的还原脱卤酶也各有不同。脱卤酶在显示

底物偏好性的同时也会受到不同有机卤污染物

的抑制。例如，1,1,1-TCA 和 CF 能够不同程度

地抑制 Dehalococcoides 对 VC 的还原脱氯

(1,1,1-TCA 的抑制性较强)，从而导致有毒中间

产物 cDCE 和 VC 的积累[75,93–94]。反之亦然，

VC 本身也可以抑制 Dehalobacter 对 1,1,1-TCA

和 CF 的还原脱氯，且对 CF 的抑制较强[95]。另外

一些研究发现，氯取代基越多的氯乙烯可以竞争

性地抑制氯取代基少的氯乙烯的还原脱氯[96–98]。

1,1,2-TCA 和 1,2-DCA 在环境中共存时，高浓

度的 1,1,2-TCA 会抑制 Dehalogenimonas 对

1,2-DCA 的还原脱氯[99]。根据不同有机卤代物

对特定脱卤酶作用类型的不同，将脱卤酶的抑

制机制主要分为 3 种：竞争性抑制、非竞争性

抑制和反竞争性抑制[26]。除此之外，存在于环

境和受污染地点的有机卤代物的抑制效应可能

还受水溶性、环境浓度等因素的影响。因此，

多种有机卤代物共存产生的交叉抑制现象会使

得环境中部分有机卤的脱卤效率受到影响。鉴

于此，在有机卤污染场地的修复过程中，应当

首先考虑共存有机卤污染物是否对目标 OHRB

脱卤产生抑制作用，然后有针对性地制定有效

策略，例如可以考虑优先去除抑制性较强的有

机卤代物等。 

1.4  OHRB 之间的水平基因转移 

Dehalococcoides 基因组高度精简，大小为

1.34–1.50 Mb，包含 11–36 套编码还原脱卤酶的

基因，且脱卤酶复合体一般主要由一个催化

亚基 (RdhA)和一个小的膜锚定亚基 (RdhB)组

成，而 RdhB 的功能主要是将 RdhA 定位于细

胞质膜外侧 [100–102]。比较基因组研究表明不

同 Dehalococcoides 菌株之间有部分还原脱卤
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酶基因高度相似甚至完全相同，它们之间可能存

在 还 原 脱 卤 酶 基 因 的 交 换 [100,103] 。 例 如 ，

Dehalococcoides mccartyi 菌株 195 和菌株 FL2

所含的 tceA 基因在核苷酸水平上有 99.4%的相

似度[104]，在 Dehalococcoides 的 3 个不同分支

中(Cornell、Victoria 和 Pinellas 分支)都可以找

到 vcrAB 基因[105]，Dehalococcoides mccartyi 菌株

RC中的1,2-二氯丙烷(1,2-dichloropropane)还原脱

卤酶基因与 Dehalogenimonas lykanthroporepellens 

菌株BL-DC-9的双脱卤酶dcpA基因几乎相同[106]。

Dehalobacter属和 Dehalogenimonas属内的菌株

间也可能存在还原脱卤酶基因的水平转移。例如，

Dehalobacter sp.菌株 UNSWDHB 基因组上有   

17 个还原脱卤酶基因，其中 14 个与 Dehalobacter

菌株 CF 和 DCA 中发现的脱卤酶基因完全相 

同 [107]。Dehalogenimonas lykanthroporepellens

菌株 BL-DC-9 的基因组中包含一个噬菌体区域

(约占染色体的 4%)和一个编码 74 个全长或截

断转座酶的插入序列元件 ( 约占染色体的

4.3%)，菌株 BL-DC-9 所特有的一些基因位于

这 2 个区域。Siddaramappa 等由此推断，水平

基因转移和基因交换可能在 Dehalogenimonas

的进化过程中发挥了重要作用 [108]。此外，

Dehalobacter restrictus 的 pceABCT 基因簇与

Desulfitobacterium dichloroeliminans 菌株 1,2-DCA

脱卤酶基因簇也具有高度的序列保守性 [109]。

Duret 等由此提出，这两个属之间可能由于受同一

有机卤代物的选择压力发生了水平基因转移[110]。

Grostern 的研究也印证了这一点[95]。Geobacter 

lovleyi菌株 SZ的还原脱卤酶基因操纵子附近含

有整合酶和转座酶基因的移动遗传元件，暗示着

可能存在基因水平转移事件 [111]。Dehalobacter 

restrictus 的操纵子与 Acetobacterium woodii 中

存在的一个操纵子具有很强的同源性，也表明

可能发生了水平基因转移[112]。 

2  OHRB 与非脱氯微生物之间的交

互作用机制 

2.1  OHRB 与非脱氯微生物间的竞争和抑

制机制 
在厌氧脱卤微生物群落中，硫酸盐还原菌、

硝酸盐还原菌和铁还原菌等厌氧微生物可能与

OHRB 共存，它们会与 OHRB 在电子供体、碳

源、小分子营养物质等资源的获取中产生竞争。

当电子供体(例如 H2)有限时，热力学计算预测

电子可能更倾向于被产能较多的能量代谢过程

所利用；当电子供体过量时，多个电子受体还

原过程将同时发生[113–114]。Aulenta 等[115]在转接

OHRB 富集培养时，利用多种电子供体同时还

原电子受体混合物[氯代乙烯、硝酸盐、硫酸盐

和 Fe(Ⅲ)]，结果发现 99%以上的电子供体被非

有机卤呼吸还原过程利用(如硝酸盐还原、硫酸

盐还原等)。在富营养培养条件下，大多数培养

基中通常含有 CO2 和碳酸氢盐以及充足的电子

供体，添加唯一外部电子受体——有机卤代物，

会有甲烷、乙酸生成和脱氯等现象同时发生；

但是如果额外添加其他末端电子受体时(如硫

酸盐、硝酸盐、三价铁等)，微生物群落则会发

生显著变化[116]。有研究报道显示，当向培养体

系内提供 1 mmol/L 硫酸盐时，硫酸盐还原菌竞

争电子供体生成硫化物，从而导致还原脱氯效

率下降——主要终产物从乙烯转变为一氯乙烯

和二氯乙烯[117]。因此，OHRB 与群落中的非脱

卤微生物间因竞争有限的关键营养物质(图 4)而

存在某些竞争或抑制效应，从而影响整个微生

物群落的脱卤功能。 

OHRB 通常与发酵细菌、产乙酸菌和产甲

烷菌在同一厌氧群落中共存，抑制脱氯的原因

通常来自 3 个方面，分别是：(1) 酶活性水平的

抑制效应，产生抑制效应的主体分别来自各种 
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图 4  含有 OHRB 群落中的种群间代谢互作示意图[40,129] 
Figure 4  Schematic of catabolic interactions between OHRB and non-dechlorinating populations[40,129]. 
 
电子受体(如有机卤代物、硫酸盐、硝酸盐以及

部分代谢产物等)，它们对还原脱卤酶自身活性

产生了抑制效应；(2) 生物体水平的抑制效应，

这类抑制效应主要源于各种电子受体对还原性

脱卤酶以外的细胞关键功能成分的干扰而产

生，导致 OHRB 生长和脱卤活性受损；(3) 群

落水平的抑制效应，群落中负责向 OHRB 提供

氢、碳源、辅助因子和其他必需营养物质的关键

非脱卤微生物受到各种电子受体，如有机卤代

物、硫酸盐、硝酸盐以及部分代谢产物等的干扰，

而在群落水平产生抑制效应[26]。除此之外，环

境中的其他影响因子，如温度、碳源、氮源、pH、

氧气含量等也会影响 OHRB 的脱氯活性。 

2.2  OHRB 与非脱氯微生物间的交叉喂养

机制 
2.2.1  OHRB 与非脱氯微生物间交叉喂养涉及

的常见代谢物转移 

(1) 微生物群落中的氢气转移：OHRB 均可 

利用 H2 作为电子供体，它们所需的 H2 可能来

源于产乙酸菌 [118]、分解乙酸的甲烷八叠球菌

(Methanosarcina)[119]和乙酸氧化的地杆菌[120]等

(图 4)。另外，OHRB 一般可利用较低分压的 H2
[6]。

例如，Dehalococcoides 可利用小于 0.3 nmol/L

的 H2，这意味着相比其他微生物(如硫酸盐还原

菌等)，OHRB 可以占据一些独特的低氢分压生态

位[6,121]。在混合培养中，H2 通常由发酵细菌发酵

有机质产生，常见的发酵细菌包括脱硫弧菌

(Desulfovibrio)、各种梭状芽孢杆菌(Clostridiales)

和拟杆菌(Bacteroidetes)等 [35,79,122–125]。共培养

实验表明，发酵乳酸的脱硫弧菌(Desulfovibrio 

desulfuricans)和还原 TCE 的 Dehalococcoides

之间就存在种间的 H2 转移，这类种间 H2 转移

同时促进了发酵细菌和氢型细菌的生长[44]。乳

酸、乙醇和糖即使在高水平的 H2 供给条件下也

极易被发酵，但其他一些有机底物如丙酸和丁 
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酸的发酵，只能在氢型细菌(例如 OHRB 和氢营

养的产甲烷菌)将 H2 保持在低水平时才能被发

酵[40,126–127]。微生物群落中的耗氢细菌与产 H2

的发酵细菌在能量代谢上相互依赖[40,127–128]。 

(2) 乙酸的转移和利用：同 H2 一样，乙

酸也是厌氧发酵过程产生的一种代谢产物。除

此之外，乙酸的另一个重要来源是由产乙酸菌

利用 H2 和 CO2 或一碳化合物(如甲醇)生成而

来(图 4)。乙酸可作为碳源被专性 OHRB (例如

Dehalococcoides 、 “Dehalobium” 菌 株 DF1 、

Dehalobacter 和 Dehalogenimonas 等)吸收利用，

供给微生物自身生物合成和生长。此外，乙酸

也可作为一些兼性 OHRB (例如 Geobacter 和

Desulfuromonas 等)的电子供体，将 PCE 脱氯至

cDCE[119,130]。已商业化的厌氧修复菌剂 KB-1[48]

可以使用乙酸作为电子供体和碳源将三氯乙烯

还原脱氯至乙烯，在此过程中，甲烷八叠球菌

可以利用乙酸产生 H2 和甲烷[119]，产生的 H2 进

而驱动 Dehalococcoides 的有机卤代物呼吸。因

此，发酵微生物、产乙酸菌与 OHRB 在能量代

谢上相互依赖。 

(3) 钴胺素的转移与利用：Dehalococcoides

等专性 OHRB 需要特定的钴胺素(例如维生素

B12)作为还原性脱卤酶的辅因子参与有机卤呼

吸能量代谢过程[105]。然而 Dehalogenimonas、

Dehalococcoides 和 Dehalobacter 等皆属于钴胺

素缺陷型微生物，并不具备完整的钴胺素合成途

径，因此不能从头合成钴胺素[6,131]，需要依赖其他

微生物(例如 Sporomusa ovata、Sulfurosprillum、

Geobacter、Desulfovibrio 等)为其提供钴胺素来

支持自身进行有机卤呼吸[39,48–49,86–87]。例如，产

乙酸菌 Sporomusa ovata和脱硫弧菌Desulfovibrio

可以产生不同类型的钴胺素供给 Dehalococcoides

脱氯[48–49]。由于专性 OHRB 的还原性脱卤酶只能

利用具有特定低位配体的钴胺素作为辅因子，并

不是所有类型的钴胺素都能供给 Dehalococcoides

等专性 OHRB 进行脱氯。迄今为止，只有一些

苯并咪唑类型的钴胺素可以被 Dehalococcoides

菌株所利用，例如 5,6-二甲基苯并咪唑钴胺酰胺

(5,6-dimethylbenzimidazolycobamide，B12)，5-甲基苯

并咪唑钴胺酰胺(5-methylbenzimidazolycobamide，

[5-MeBza]Cba)和 5-甲氧基苯并咪唑钴胺酰胺

(5-methoxybenzimidazolycobamide，[5-OMeBza]Cba)。 

虽然 Dehalococcoides基因组没有完整的钴

胺素合成路径[132]，但研究表明 Dehalococcoides

可以捕获和重塑钴胺素，从而满足自身对钴胺

素特异性的需求[34,44,133]。当给培养体系中提供

DMB 时，Dehalococcoides 可以通过低位配体的

替换，将其不能利用的钴胺素(低位配体为 5-羟基

苯并咪唑或 7-腺嘌呤基的钴胺酰胺)转化为可利

用的钴胺素 [34,133]。例如，在培养体系中加入

DMB 时，甲烷八叠球菌 Methanosarcina barkeri

菌株 Fusaro 与 Dehalococcoides mccartyi 菌株

BAV1、GT 和 FL2 之间存在种间钴胺酰胺转    

移 [38–39]。以上研究表明，钴胺素合成缺陷的

OHRB 可通过环境中其他微生物的合成代谢活

动获取有功能的钴胺素或捕获无功能的钴胺素

并进行修饰， 后得到脱氯所必需的钴胺素。 

(4) 氨基酸转移与利用：氨基酸是微生物生

长和蛋白质等生物合成所需的关键营养物质[134]。

通常，大多数 OHRB 并不是氨基酸缺陷型，在

富集培养和分离纯化过程中不需要额外添加氨

基酸。虽然全基因组分析表明 Dehalococcoides

存在某些氨基酸合成路径的缺失，但培养实验

验证了 Dehalococcoides 可以从头合成所需氨基

酸 [131,135–136]。此外，Dehalococcoides mccartyi

菌株 195 还具有固氮能力，具备为微生物群落

中其他微生物提供合成代谢所需的关键氨基酸

的能力 [137–138]。相比而言，Dehalobacter 菌株

PER-K23 和 CF 生长过程中需要外源精氨酸、组
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氨酸和苏氨酸等氨基酸，虽然菌株 CF 基因组

中具有这些氨基酸的完整生物合成途径[139]。因

此，有机卤呼吸微生物菌群中还可能存在着基

于氨基酸等营养物质的交叉喂养机制。 

2.2.2  OHRB 与其他微生物间代谢物的转移机制 

考虑到细菌生活方式的多样性以及可交换

的代谢物结构和功能多样性，细菌很可能使用

不同的机制将代谢物从一个细胞转移到另一个

细胞。细菌间代谢物交换模式基于微生物之间

是否有物理接触通常可分为接触型和非接触 

型[57]。非接触型代谢物转移模式通常包括被动

扩散、主动运输和囊泡介导转运。接触型代谢

物转移模式需要相互作用的微生物之间建立物

理接触，包括细胞接触、鞭毛、菌毛等，从而

将代谢物特定地在微生物之间进行交换。 

微生物团聚体有助于产乙酸和产甲烷等厌

氧微生物群落中的专性营养互作[140–142]。例如，具

有胞外电子传递功能的 Geobacter metallireducens

可以与 Methanosarcina barkeri 形成团聚体并建

立良好的电子互营群落，驱动 M. barkeri 还原

CO2 产甲烷[143]。又有研究发现，G. metallireducens

与 Rhodopseudomonas palustris 共培养时也会形

成团聚体。其中，G. metallireducens 代谢乙酸

产生的电子通过胞外电子传递链传递到胞外，

然后通过细胞色素 C 或者导电菌毛、鞭毛等结

构直接传递，或者依赖核黄素等电子中介体间

接传递给 R. palustris。 终，R. palustris 获得

G. metallireducens 提供的电子驱动 CO2 的还原

固定[144]。 

目前，观察到的细胞团聚体大多只存在于

共培养或富集培养体系中，而在纯培养体系中

较难观察到团聚体生成的现象。胞外聚合物

(extracellular polymeric substances，EPS)和鞭毛

很可能通过辅助细胞粘附和附着来促进团聚体

的稳定[140,145]。另外，菌毛和鞭毛等附属物可能

也有助于种间的直接电子转移。Dehalococcoides

与 S. multivorans 共培养时会形成团聚体，相比

纯培养而言，细胞生长和脱氯速率加快[86]。其

中 S. multivorans 在纯培养中产生鞭毛[9]，但在

与 Dehalococcoides 共培养过程中，一些结构

性 的 鞭 毛 蛋 白 却 被 下 调 [86] ， 可 能 是 因 为

Dehalococcoides 和 S. multivorans 在共培养时不

能使用鞭毛进行直接的种间电子转移。其他可

能与种间的直接电子转移有关的蛋白质在

Dehalococcoides 或 S. multivorans 的基因组中未

被编码[86]，为此二者可能通过种间氢转移进行

电子传递。通过场发射扫描电镜(field emission 

scanning electron microscopes，FE-SEM)在共

培养中观察到的微生物间距离的减小和细胞

间接触的建立，可能会导致物种之间代谢物

(如 H2)通量的增加， 终提高生长速率和代谢

速 率 。 通 过 量化计算发现， Pelotomaculum 

thermopropiicum 菌株 SI 和 Methanothermobacter 

thermoautotrophicus 菌株 ΔH 的共培养体系在进

行丙酸转化过程中，细胞团聚体间的 H2 转移相

比分散细胞之间的 H2 转移明显更优[146]。因此，

团聚体的形成可能更有利于进行种间直接或间

接代谢物或电子的转移。 

3  OHRB 微生物菌群营养交互作用

的研究展望 

相比 OHRB 的纯培养物，脱氯微生物群落

具有更高的生长速率和脱氯速率，也能更好地

适应环境的变化。它们在代谢上分工协作，可

催化更为复杂的反应。尽管已有一些研究报道

了 OHRB 不同种属间以及 OHRB 与非脱卤微生

物(如发酵菌、产乙酸菌和产甲烷菌等)间存在一

些基本的互作关系，如资源竞争、生长抑制、

交叉喂养、水平基因转移等，但更加复杂体系
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中的互作机制尚不明晰，仍然有待于进一步深入

探索和解析。例如，依据微生物间的互惠程度及

生产代谢物的成本，交叉喂养可分为 5 种类型，

分别是：单向副产物交叉喂养 (unidirectional 

by-product cross-feeding)、双向副产物交叉喂养

(bidirectional by-product cross-feeding)、副产物

互惠(by-product reciprocity)、单向合作交叉喂

养(unidirectional cooperative cross-feeding)和双

向合作交叉喂养(bidirectional cooperative cross- 

feeding)[57]，然而目前尚不清楚 OHRB 不同菌属

间以及 OHRB 与非脱氯菌属间代谢物交叉喂养

属于哪种类型，它们之间又有哪些代谢物质发

生转移，代谢物转移的机制是接触依赖型还是

接触非依赖型。 

近年来，组学技术在揭示细菌相互作用以

及解析复杂群落中多种互动机制发挥了关键作

用。随着组学技术的不断进步以及测序成本的

降低，包含 OHRB 菌群的群落生态学研究也在

不断增加和深入[147]。可以预测，在未来 OHRB

互作代谢网络结构研究中，这些技术将发挥更

显著的作用。例如，利用多组学技术来进行群

落中微生物多样性评估(16S rRNA 基因扩增子

测序、宏基因组)，功能潜力挖掘与预测(宏基因

组)，实时功能监测和表征(宏转录组、宏蛋白质

组和代谢组)[148]，从而 终阐明多物种相互作

用网络和作用机制。除了这些技术，转座子插

入测序(transposon-insertion sequencing，Tn-seq)

也已被证明是一种研究物种间相互作用的有效

高通量方法[148]。 

目前，对于互作网络高度复杂的微生物群

落的研究思路主要可概括为 2 种：“自上而下”

和“自下而上”[149]。使用“自下而上”的方法(例

如，将不同功能已知的种群合成具有目标功能

的微生物群落)以及“自上而下”的方法(例如，将

自然生态系统中复杂群落解构为不同功能种

群)，可以让我们深入了解不同物种之间的相互

作用。组学是一种“自上而下”的方法，通过网

络分析来推断物种之间的相互作用。这种网络

方法依赖于细菌物种共存的概率，通过正相关

推断合作，通过负相关推断竞争[148]。然而，依

赖组学的“自上而下”的方法缺乏相互作用的结

论性证据，必须通过小规模研究进行验证。随

着测序技术和多组学分析手段的出现，使得基

于菌群相互作用和可培养微生物构建合成微生

物群落的设计方法成为可能。近年来，合成微

生物组的研究逐渐蓬勃兴起，已经成为复杂微

生物群落研究的重要手段。合成微生物组是人

工合成的多个物种共培养的微生物体系，具有

组成明确、可操控性高等特点，在研究功能微

生物群落中的相互作用和生态机制方面有着明

显的优势 [149]。基于合成微生物群落体系的研

究，可以逐步解析微生物之间的相互作用、微

生物群落的动力学性质(应对外界扰动的响应)，

以及在土壤和水圈等不同生态环境下的群落空

间结构，从而为有机卤代物污染场地生态治理

提供理论依据[150]。 

有机卤呼吸群落中的非脱氯种群通常来自广

古菌门(Euryarcheaota)、变形菌门(Proteobacteria)、

拟杆菌门(Bacteroidetes)、厚壁菌门(Firmicutes)

和螺旋菌门(Spirocheata)[129]，它们与 OHRB 之

间可能存在一些潜在的互作机制，但由于研究

技术和手段限制，关于这些非脱氯种群之间以

及不同 OHRB 属间的互作机制目前仍有许多未

解之谜，包括但不限于： 

(1) OHRB 与其他微生物的接触型互作机

制及互作机制的多样性探究； 

(2) OHRB 微生物菌群中不同成员之间转

移的辅助因子、营养物质和信号分子仍未被全

面揭示且分子机制尚不可知； 

(3) 如何利用环境因子调控有机卤呼吸
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合成微生物组来研制高效且抗逆性强的微生

物菌剂； 

(4) OHRB 不同菌属间以及 OHRB 与非脱

氯菌属间水平基因转移机制及如何从分子水平

进行实验验证等。 

综上所述，未来利用系统与合成生物学的

方法与工具，结合厌氧微生物操作、化学分析、

多组学、生物信息学和计算生物等实验技术，

采取“自上而下”的微生物分离策略和“自下而

上”共培养的合成微生物组策略，将会有助于从

基因组水平、系统进化、表达调控和代谢等方

面进一步揭示有机卤呼吸微生物与其他厌氧微

生物的互作分子机制。 
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