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摘   要：甲烷既是一种温室气体，也是一种潜在的能源物质，其源与汇的平衡对地球化学循环

及工程应用均有重要意义。厌氧甲烷氧化(anaerobic oxidation of methane，AOM)过程是深海、湿

地和农田等自然生境中重要的甲烷汇，在缓解温室气体排放方面发挥了巨大作用。AOM 微生物

的中枢代谢机制及其能量转化途径则是介导厌氧甲烷氧化耦合其他物质还原的关键所在。因此，

本文从电子受体多样性的视角，主要分析了硫酸盐型，硝酸盐/亚硝酸盐型，金属还原型厌氧甲烷

氧化微生物的生理生化过程及环境分布，并对近些年发现的新型厌氧甲烷氧化进行了梳理；重点

总结了厌氧甲烷氧化微生物细胞内电子传递路径以及胞外电子传递方式；根据厌氧甲烷氧化微生

物环境分布及反应特征，就其生态学意义及在污染治理与能源回收方面的潜在应用价值进行了展

望。本综述以期深化对厌氧甲烷氧化过程的微生物学认知，并为其潜在的工程应用方向提供新的

思路。 

关键词：厌氧甲烷氧化；电子受体；微生物分布；物质代谢；能量代谢  
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Abstract: Methane is not only a greenhouse gas but also a potential energy substance. The balance of 

methane source and sink is of great significance to geochemical cycle and engineering application. 

Anaerobic oxidation of methane (AOM) is an important methane sink in natural habitats such as deep 

sea, wetland, and farmland, which plays a role in mitigating greenhouse gas emissions. The central 

metabolic mechanism and energy conversion pathways of methane-oxidizing microorganisms are the 

key to AOM coupled with the reduction of other substances. Therefore, from the perspective of electron 

acceptor diversity, we analyzed the physiological and biochemical processes and environmental 

distribution of sulfate-, nitrate/nitrite-, and metal-reducing anaerobic methane-oxidizing 

microorganisms, and reviewed the new anaerobic methane-oxidizing microorganisms discovered in 

recent years. Further, we summarized the intracellular and extracellular electron transport pathways of 

anaerobic methane-oxidizing microorganisms. According to the environmental distribution and reaction 

characteristics, we prospected the ecological significance and potential application value of anaerobic 

methane-oxidizing microorganisms in pollution control and energy recovery. Through the review, we 

aim to deepen the understanding of the microbial processes of AOM and shed light on its potential 

engineering application. 

Keywords: anaerobic oxidation of methane; electron acceptor; microorganism distribution; catabolism; 
energy metabolism 
 
 

甲烷所引起的温室效应是等量二氧化碳的

20–30 倍[1]，且随着有机物分解等自然源和化石

燃料使用等人为源产生的甲烷含量不断增加，

其对全球变暖的贡献率已达四分之一[2]。因此，

从利用微生物氧化甲烷控制自然源的产生到实

施甲烷减排政策限制人为源的排放，对缓解温

室效应，实现我国碳达峰与碳中和的目标至关

重要。自然界中主要通过好氧甲烷氧化和厌氧

甲烷氧化两种方式实现甲烷减量。前者在有氧

环境中广泛存在，由好氧甲烷氧化菌将甲烷氧

化为二氧化碳 [3]。而厌氧甲烷氧化 (anaerobic 

oxidation of methane，AOM)则是指在厌氧条件

下，微生物以甲烷作为唯一电子供体，硫酸盐、

硝酸盐 /亚硝酸盐和金属氧化物等为电子受体

发生的氧化还原反应。 

在海洋中，产生的甲烷 90%被以硫酸盐为

电子受体的厌氧甲烷氧化过程所消耗[4–5]；在硫

酸盐含量极低的深海环境，铁/锰氧化物可以代

替硫酸盐作为电子受体完成甲烷氧化[6–7]；而在

潮间带等生态系统中，以硝酸盐/亚硝酸盐为电
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子受体的 AOM 过程对厌氧甲烷氧化的贡献率

可达 65.6%–100%，是潮间带生态系统中重要的

甲烷汇[8]。近年来，研究报道了以 AQDS、Cr(VI)

等作为新型电子受体的 AOM 过程[9–10]，理论推

测的电子受体不断得到证实，不断拓展了厌氧

甲烷氧化的外延。电子受体的多样性也使得厌

氧甲烷氧化过程更具普遍性，而不同类型的

AOM 微生物物质代谢和能量代谢过程则呈现

出特异性。 

厌氧甲烷氧化微生物将甲烷氧化为二氧化

碳，还原不同电子受体的过程涉及物质分解与

能量代谢，二者共同构成了 AOM 微生物新陈

代谢的基础(表 1)。理清 AOM 微生物物质分解

及能量转化过程有助于加深对厌氧甲烷氧化的

认识，为新型电子受体 AOM 微生物的生理生

化过程研究提供理论基础。 

本文以 AOM 过程电子受体的多样性为视

角，综述了硫酸盐型、硝酸盐/亚硝酸盐型、金

属还原型厌氧甲烷氧化微生物物质代谢过程及

环境分布，梳理了近年来新型电子受体 AOM

的研究进展，重点分析了以 AOM 微生物胞内

和胞外电子传递为基础的能量代谢途径，并探

讨了 AOM 生态学意义及潜在的工程应用价值，

以期为厌氧甲烷氧化相关研究提供参考。 

1  厌氧甲烷氧化微生物物质代谢 

1.1  硫酸盐型厌氧甲烷氧化(SAMO) 
厌氧甲烷氧化耦合硫酸盐还原是最早发现

的一类厌氧甲烷氧化过程，在厌氧条件下将甲

烷氧化为 CO2，同时硫酸盐被还原为 HS– [12–13]。 

目前，有 3 种假说支撑 SAMO 过程的机理

(图 1)，分别是反向产甲烷途径、乙酰生成途径

和甲基生成途径。(1) 反向产甲烷途径。由于产

甲烷过程所涉及的大部分酶促反应均可逆，该

理论为反向产甲烷途径的存在提供了依据。

Hoehler 等通过对北卡罗莱纳州望湾角缺氧沉

积物样品进行原位和实验室观测，于 1994 年首

次提出了反向产甲烷假说，认为只要存在硫酸

盐并且 H2 的浓度足够低，AOM 是可能发生的，

即甲烷在甲基辅酶 M 还原酶(Mcr)的作用下生

成 CH3-CoM，随后甲基转移至四氢喋呤形成

CH3-H4MPT，并在亚甲基四氢喋呤还原酶(Mer)

的催化下形成 CH2=H4MPT，CH2=H4MPT 经过

一系列脱氢、水解及转移的酶促反应最终转化 

 
表 1  不同 AOM 类型所对应的反应方程式及吉布斯自由能[11] 
Table 1  Reaction equations and standard Gibbs free energy for different AOM types[11] 

The types of AOM 
Electron  

acceptor 
Reaction equation Gibbs free energy/(kJ/mol) 

SAMO SO4
2– CH4+SO4

2–→HCO3
–+HS–+H2O –16.6 

DAMO NO3
– 5CH4+8NO3

–+8H+→5CO2+4N2+14H2O –765.0 

NO2
– 3CH4+8NO2

–+8H+→3CO2+4N2+10H2O –928.0 

Metal-reduced AOM Mn4+ 5CH4+8MnO4
–+19H+→5HCO3

–+8Mn2++17H2O –991.7 

Fe3+ CH4+8Fe3++3H2O→HCO3
–+8Fe2++9H+ –418.3 

Cr6+ 3CH4+4Cr2O7
2–+32H+→8Cr3++CO2+22H2O –878.8 

Other types of AOM AQDS CH4+4AQDS+3H2O→HCO3
–+H++4AQH2DS –41.0 

SeO4
2– CH4+SeO4

2–+8H+→4Se0+3CO2+10H2O – 

HAsO4
2– CH4+4HAsO4

2–+3H+→HCO3
–+4H2AsO3

–+H2O –299.6 

ClO4
– CH4+ClO4

–→HCO3
–+Cl–+H++H2O –895.9 

–: not available. 
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图 1  硫酸盐型厌氧甲烷氧化作用途径的三种假说[14–16] 
Figure 1  Three hypotheses of sulfate anaerobic methane oxidation[14–16]. 

 
为 CO2。甲烷被氧化并给出电子，H2O 作为电

子受体产生 H2，H2 又被硫酸盐还原菌(SRB)消

耗[14]。目前，通过宏基因组学、蛋白组学等分

析，反向产甲烷途径是 SAMO 过程较为公认的

机制，但由于功能微生物 ANME-1 缺少 Mer 酶，

CH3-CoM 转化为 CH2=H4MPT 较传统反向产甲

烷途径可能存在其他的替代途径 [17–18]。(2) 乙

酰生成途径。由于部分微生物在氧化甲烷过程

中不使用 H2 作为底物，而是利用乙酸或者甲基

化合物，故提出了乙酰生成途径作为反向产甲

烷途径的补充。该途径又包含两种反应，第一

种是甲烷氧化菌从两分子 CH4 中产生 H2 和乙

酸，SRB 随后消耗乙酸，第二种是甲烷氧化菌

通过 CO2氧化 CH4生成乙酸，随后被 SRB 消耗。

这两种反应在能量上更有利，且和先前研究中

脂质同位素分析结果一致[15]，但在大多数环境

中，低乙酸盐浓度和较快反应速度使得检测成

为难点，难以进一步证实。(3) 甲基生成途径。

2008 年，Moran 等发现甲硫醚对甲烷氧化速率

存在明显抑制，并在此基础上提出甲基生成途

径，即甲烷氧化菌利用甲烷和 HS–生成 CH3SH，

CH3SH 被 SRB 利用，生成 HCO3
–和 HS–，HS–
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又可作为甲烷氧化菌的底物被循环利用[16]。随

着研究深入，厌氧甲烷氧化古菌被发现可以不

依赖 SRB，单独完成 SAMO 过程，推测其是将

硫酸盐还原为零价硫 S0 或其他硫化物，但具体

酶途径有待探究[19]。 

到 20 世纪末，研究者运用脂质分析、16S 

rRNA 和荧光原位杂交等手段初步证实了参与

SAMO 过程的功能微生物[20–21]。厌氧甲烷氧化

古菌(ANME)负责氧化甲烷并提供电子，硫酸盐

还原细菌(SRB)接收电子并还原硫酸盐[22]。系统

发育分析表明，ANME 属于广古菌门，可以被

分为 ANME-1、ANME-2 (ANME-2 又可被分为

ANME-2a、-2b、-2c)和 ANME-3 三个类群，但

3 个类群之间序列相似性仅为 75%–92%，系统

发育距离较大。SRB 通常与 ANME 共生，主要

菌属是 Desulfosarcina/Desulfococcus (DSS)和 

Desulfobulbus (DBB)。ANME-2 和 ANME-3 与

SRB 紧密聚集，而 ANME-1 与 SRB 结合较为

松散[23–24]。SAMO 微生物主要分布在甲烷与硫

酸盐共存的环境中，如深海沉积物、泥火山及

甲烷渗漏过渡带等[23,25–28]，在垃圾填埋场、含

硫废水污水处理厂等人工环境也有分布[29]。不

同环境中调控 SAMO 过程的功能微生物有较大

差异，环境样品的复杂性成为制约探索其作用

机制的重要因素之一[30–31]。 

1.2  硝酸盐 /亚硝酸盐型厌氧甲烷氧化

(DAMO) 
DAMO 过程主要包括硝酸盐型和亚硝酸盐

型厌氧甲烷氧化，前者通过反向产甲烷途径氧

化甲烷并将硝酸盐还原为亚硝酸盐，后者通过

内产氧途径氧化甲烷并将亚硝酸盐还原为氮气

(图 2)[32–35]。(1) 反向产甲烷途径。与 SAMO 过

程的反向产甲烷途径相似，Mcr 是反应启动的

关键酶，能够将稳定的甲烷活化。甲烷氧化过

程中释放的电子供硝酸盐还原，但由于缺少后

续反硝化所需的酶，该过程只能将 NO3
–还原为 

 

 
 
图 2  硝酸盐/亚硝酸盐型厌氧甲烷氧化作用途径[32–33] 
Figure 2  The pathway of nitrate/nitrite anaerobic methane oxidation[32–33]. 
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NO2
–。(2) 内产氧机制。该过程遵循独特的好

氧甲烷氧化代谢途径，甲烷依次在甲烷单加氧

酶(pMMO)、甲醇脱氢酶(MDH)作用下氧化为

甲醛，甲醛通过四氢喋呤途径(MtdB)和四氢叶

酸途径(FolD)脱氢生成甲酸，最终在甲酸脱氢

酶(FDH)的作用下被氧化成 CO2 和 H2O。NO2
–

在亚硝酸盐还原酶(Nir)的作用下还原成 NO，

继而被未知的 NO 歧化酶分解为 N2 和 O2，一

部分的 O2(3/4)用于甲烷氧化，剩余的氧气用于

其他活动。 

驱动硝酸盐 /亚硝酸盐型厌氧甲烷氧化的

微生物为 DAMO古菌和 DAMO细菌[36]。DAMO

古菌隶属于 ANME 的一个分支 ANME-2d，其

模 式 微 生 物 为 Candidatus Methanoperedens 

nitroreducens (M. nitroreduce)。相对而言，DAMO

细菌的研究更为广泛深入，模式微生物为隶属

于 NC10 门的 Candidatus Methylomirabilis oxyfera 

(M. oxyfera)[35]。由于 DAMO 微生物生长缓慢和

互营的共生关系，目前仍未获得纯培养物。在

DAMO 微生物的混合培养物中，DAMO 细菌包

裹在古菌周围。而在以亚硝酸盐为唯一电子受

体的富集培养中，DAMO 细菌可在没有 DAMO

古菌的情况下单独存在，这为单独研究亚硝酸

盐型 AOM 提供了条件。DAMO 微生物在自然

生境中分布广泛[37]，湿地[38–39]、河流沉积物[40]、

潮间带 [8,41]、农田土壤 [42–43]、森林土壤 [44]、污

水处理厂[45–47]和海洋沉积物[48–49]等环境均有发

现，表明其对不同生境具有较好的耐受能力，

对全球碳、氮循环具有重要的贡献。此外，研

究者还探索了 DAMO 古菌与细菌的生物多样性

和活性，发现在潮间带生态系统 DAMO 古菌的

贡献可能比 DAMO 细菌更显著[41]。未来仍需要

更多研究来探索 DAMO 古菌和细菌在生境中

生物多样性及活性的差异，以便于评价两种功

能微生物的生态学意义。 

1.3  金属还原型厌氧甲烷氧化 
以 Fe(III)或 Mn(IV)为电子受体耦合甲烷发

生厌氧氧化，生成 Fe(II)和 Mn(II)的铁/锰还原

型 AOM 是最早发现的金属还原型 AOM[50]。

Beal 等采集 Eel 河的沉积物样品，分别加入硫

酸盐、水钠锰矿、水铁矿等物质，发现锰的还

原速率高于铁，但二者均低于硫酸盐还原速率。

虽然从吉布斯自由能角度，铁/锰比硫酸盐更适

合作为 AOM 的电子受体，有利于反应的发生，

但可能因为铁、锰氧化物均为固体，较难被微生

物利用[50]，而且反应涉及气、液、固三相之间

的转换，其诱导反应的微生物代谢过程比其他

类型的 AOM 过程更为复杂。如图 3 所示，Cai

等和 Leu 等提出铁/锰还原型 AOM 中甲烷氧化

是通过反向产甲烷途径完成的 (与 SAMO 和

DAMO 过程相同)，Fe(III)还原是通过多血红

素细胞色素 c (multiheme c-type cytochromes，

MHCs)异化 Fe(III)完成 [51]，Mn(IV)还原过程

则依赖 MHCs 及 S 层共同作用[52]。Yan 等提出

由 M. activorans 介导的铁还原型 AOM 过程在

氧化甲烷形成 CH3-H4SPT 后，代谢途径分为   

2 条，进一步生成乙酸和二氧化碳，而 MHCs

和 AQDS 参与铁还原 [53]。这些结果显示，在

AOM 微生物物质代谢过程中，既存在相似的代

谢途径，又因为微生物种属及电子受体的差异

而存在特殊代谢通路。此外，研究者利用不同

反应器开展的实验，均发现 Cr(VI)可以和甲烷

氧化相耦合，被还原为 Cr(III)，成为除铁/锰外

的新型金属电子受体[10,54]。目前，金属还原型

AOM 的电子受体种类不断扩展，已有研究表明

与铁、锰、铬同属过渡金属的钒以及类金属砷

和锑均可作为电子受体耦合甲烷氧化[55–57]，相

应的物质代谢过程仍需进一步验证。 

金属还原型 AOM 通常发生在硫酸盐缺失

或含量极低的深海环境中，对驱动其反应的微生 
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图 3  金属还原型厌氧甲烷氧化作用途径[52–53] 
Figure 3  The pathway of metal reducing anaerobic methane oxidation[52–53]. 

 

物的研究较为欠缺[58–59]。Beal 等对 ERB 河流沉

积物样品进行分析发现，ANME-1、ANME-3

或甲烷球菌属中的某些种可能起催化甲烷氧化

的关键作用，而拟杆菌 Bacteroides、脱硫单胞

菌 Desulfuromonas、酸杆菌 Acidobacteria 和疣

微菌 Verrucomicrobia 可能是其伴生微生物，并

负责铁/锰还原[50]。Oni 等发现 JS1 细菌、产甲

烷古菌、ANME-3 的分布与孔隙水中 Fe2+的分

布具有很强的相关性，推测这些种群可能是铁

还原型 AOM 的功能微生物[60]。Chang 等在对

中国台湾地区东部陆地泥火山的研究中发现甲

烷浓度与 Mn2+/Fe2+浓度呈负相关，ANME-2a、

脱硫单胞菌属和暗杆菌属等微生物可能参与了

该过程[61]。总的来说，金属还原型 AOM 中介

导甲烷氧化的功能微生物与 SAMO 过程甲烷氧

化微生物较为接近[62]，而介导金属氧化物还原

的微生物则由于生境及电子受体的不同有很大

差异。因此，不同研究者原位观测的结论也不尽

相同，环境样本的复杂性与特殊性可能是使其微

生物物质代谢以及群落结构改变的重要原因。 

1.4  新型电子受体厌氧甲烷氧化 
除了前三类传统的厌氧甲烷氧化，研究者

们又陆续发现了以生物炭、硒酸盐、氯酸盐和

电极等物质为电子受体的厌氧甲烷氧化，拓展

了厌氧甲烷氧化的范围[9,63–67]。从热力学或物质

本身理化性质而言，AQDS (anthraquione-2,6- 

disulfonate)、生物炭、硒酸盐和氯酸盐都具有

氧化还原特性，与前述三类有相似之处，而电

极可以作为一个电子载体，与外电路接通即可

传递电子给最终电子受体。但由于这些过程是

在实验室条件 (培养温度为 22–37 °C，集中   

在 35±1 °C)下发现的，对驱动其反应的功能微

生物也研究较少[57]，因此，需要进一步研究验

证自然生境中二者耦合及元素循环相关的证

据，从而确定新型电子受体的生态意义及应用

潜力。 

针对已发现的几种新型电子受体，ANME-2

类群古菌可能是驱动甲烷氧化的重要微生物。
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研究发现，ANME-2a 和 ANME-2c 具有耦合甲

烷氧化及 AQDS 还原的潜力[9]；ANME-2d 能以

生物炭、腐殖质等为电子受体进行厌氧甲烷氧

化[63,68]；传统的 DAMO 微生物(古菌和细菌)被

发现可以耦合硒酸盐还原与甲烷氧化[64]。同时，

这些结果暗示了参与硝酸盐型厌氧甲烷氧化的

古菌 ANME-2d 可能具有利用多种不同物质作

为电子受体的能力[69]。此外，在实验室富集培

养中已经发现含有 ANME-2d 和其伴生细菌能

够支持金属还原型 AOM 的发生[70–71]，且在参

与 SAMO 过程中也显示出了独特的潜力[72–73]。

这可能是由于 ANME-2d中具有多种多血红素细

胞色素 c 蛋白且在还原硝酸盐时并未表达[74]。

因此，ANME-2d 在参与硫酸盐甚至是不溶的金

属氧化物和生物炭等 AOM 过程时就表现出了

较其他 ANME 类群的优越性。由表 2 可见，介

导 AOM 过程中不同电子受体还原的微生物具

有较大的差异，这暗示了不同类型电子受体的

还原具有特异性，需要相应的功能微生物驱动

反应进行，同时也从侧面说明了厌氧甲烷氧化

古菌具有与多种不同种属微生物共生的潜力。 

2  厌氧甲烷氧化微生物能量代谢 

微生物的能量代谢与其电子传递过程密切

相关。微生物利用电子传递过程中产生的质子

动力势推动 ATP 酶的作用进而合成 ATP。本节

通过对 AOM 胞内/胞外两种电子传递方式的归

纳整理，总结了 AOM 微生物在能量代谢过程

中的特征。 

2.1  厌氧甲烷氧化微生物胞内电子传递 

AOM 微生物胞内电子传递过程是基于胞

内电子传递链，在胞质或周质空间完成硫酸盐、

硝酸盐和亚硝酸盐等溶解性电子受体还原的过

程，分为厌氧甲烷氧化古菌和细菌两种类型。

Arshad 等研究者对富集到的 M. nitroreducens 

MPEBLZ (与 ANME-2d 的 16S rRNA 基因同源

性为 95%)进行了宏基因测序，并建立了相应的

代谢模型(图 4)：胞质中反向产甲烷途径将甲烷

氧化产生的电子转移到辅酶因子 F420、辅酶 B

和铁氧还蛋白上，随后还原性辅酶 F420 和铁氧

还蛋白将电子转移到膜结合蛋白中。此外，与

膜 结 合 的 异 二 硫 还 原 酶 (HdrDE) 能 够 将

CoM-SH 和 CoB-SH 氧化，形成 CoM-S-S-CoB

异二硫化合物，释放电子用于甲萘醌的还原，

而还原的醌随后又将电子传递给与膜结合的氧

化还原蛋白。膜结合的蛋白能够作为电子载体

接收胞质传递过来的电子并通过甲萘醌的氧化

还原将电子转移。最后，细胞色素 b 形成的复

合体通过 Q 循环将醌类的氧化与周质空间细胞

色素 c 的还原以及质子的转运结合起来，电子

从细胞质被传递至周质空间，并用于硝酸盐的

还原[74]。膜结合蛋白电子传递的过程也伴随着

质子从膜内向膜外流动，逐渐形成电势差及化

学势差，由质子驱动力驱动 ATP 合成的同时又

重新从 ATP 合酶进入胞质，完成能量代谢。然

而，进行硫酸盐还原的厌氧甲烷氧化古菌

(ANME-1、ANME-2a、-2b、-2c 以及 ANME-3)

不能异化分解硫酸盐，胞内氧化甲烷产生的电

子须通过电子传递链从胞内经周质转移到外

膜，再传递至伴生细菌最终完成硫酸盐还原。 

厌氧甲烷氧化细菌，因其不依赖古菌就可

以完成甲烷氧化以及电子受体的还原，可与其

他厌氧甲烷氧化古菌的伴生细菌区别开来。目

前发现有隶属于 NC10 门的细菌，利用独特的内

产氧途径进行胞内电子传递[75]。具体来说，甲

烷和氧气(亚硝酸盐经亚硝酸盐还原酶和一氧

化氮歧化酶的作用，最终生成氮气和氧气)在甲

烷单加氧酶的作用下生成甲醇，随后在甲醇脱 
 



 

 

 

丁阿强等 | 微生物学报, 2022, 62(5) 1677 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

 

表 2  参与不同类型 AOM 的主要微生物及其环境分布 
Table 2  Main microorganisms involved in different types of AOM and their environmental distribution 

The types  

of AOM 

Electron 

acceptor 
Distribution/Lab The types of microorganisms References 

SAMO SO4
2– Marine sediment ANME-1, ANME-2, Desulfosarcina [23] 

ANME-1 [28] 

ANME-2 [25] 

Mud volcano ANME-1a, ANME-1b, ANME-2, Desulfobacteraceae [26] 

ANME-2a-2b, ANME-1, GoM Arc I [27] 

ANME-3, DBB (Dsulfobulbus spp.) [31] 

Continental shelf ANME-1, SRB (Desulfosarcina/Desulfococcus) [30] 

ANME-1 [24] 

DAMO NO2
– Wetland M. oxyfera [38] 

NO2
– M. oxyfera [39] 

NO3
–/NO2

– Intertidal zone DAMO archaea, DAMO bacteria [41] 

NO3
–/NO2

– DAMO archaea, DAMO bacteria [8] 

NO2
– Lake sediment M. oxyfera [40] 

NO2
– Farmland NC10 (M. oxyfera) [42] 

NO2
– DAMO bacteria [43] 

NO2
– Forest M. oxyfera, Candidatus Methylomirabilis sp. [44] 

NO2
– WWTPs M. oxyfera [45] 

NO3
– DAMO archaea [46] 

NO3
– DAMO archaea (M. nitroreducens) [47] 

NO2
– Marine sediment NC10 bacteria [48] 

NO2
– DAMO bacteria [49] 

Metal-reduced 

AOM 

Mn(IV)/Fe(III) Marine sediment ANME-1, ANME-3, Bacteroides, Desulfuromonas, 

Acidobacteria, Verrucomicrobia 

[50] 

Fe(III) Candidate division JS1, methanogenic archaea, 

Methanohalobium/ANME-3 

[60] 

Mn/Fe Mud volcano ANME-2a, Desulfuromonas/Pelobacter [61] 

Sb(V) Lab Methanosarcina [57] 

V(V) Lab Methanosarcina, Methylococcus, Methylomonas  [55] 

As(V) Wetland  ANME-1, 2a-c [56] 

Cr(VI) Lab ANME-2d [10] 

Other types of 

AOM 

Se(VI) Lab Methanosarcina [64] 

Cl(V) Lab Candidatus Methylomirabilis, M. oxyfera [66] 

Cl(VII) Lab Methanosarcina mazei, perchlorate-reducing bacteria (PRB) [67] 

AQDS Lab ANME-2 [9] 

Biochar Lab ANME-2d [63] 

Humics Lab ANME-2d, Geobactor, anammox [68] 

Electrode Lab ANME-2d, Ignavibacterium, Geobacter [65] 
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图 4  Methanoperedens电子传递的代谢途径模型[74] 
Figure 4  Metabolic pathway model of electron transport in Methanoperedens[74]. 

 
氢酶的作用下生成甲醛，所产生的电子供上一

步反应使用。甲醛经亚甲基-四氢喋呤(和亚甲 

基-四氢叶酸)脱氢酶及甲酸脱氢酶转化为二氧

化碳，释放的电子将 NAD+及 NADP+还原为

NADH 和 NADPH。膜上一个类似质子泵的

NAD(P)H 脱氢酶形成的复合体 NDH 将甲醛氧

化反应中形成的 NAD(P)H 氧化，产生的电子结

合到醌的还原中，同时输出质子。复合体 bc1

继而将氢醌氧化，释放质子，电子通过细胞色

素 c传递至周质空间后被用于亚硝酸盐的还原。

周质空间中的质子最后从 ATP 合酶的特定通道

重新进入胞质，质子流动及电子传递过程产生

的驱动力促进了 ATP 的合成(图 5)[76]。 

2.2  厌氧甲烷氧化微生物胞外电子传递过程 

微生物胞外电子传递为电子供体氧化后的

电子转移到细胞外并还原最终电子受体的过 

程[77]。细胞外的电子受体包括不能进入细胞的

大分子物质、不溶性物质或者接受电子的微生

物等。具体的电子传递方式主要有直接接触传

递、电子介体传递以及纳米导线传递等[78]。而

AOM 微生物胞外电子传递主要是厌氧甲烷氧

化古菌氧化甲烷产生电子并传递给胞外电子受

体或其他微生物的过程。 

随着新型电子受体 AOM 过程在实验室得

到验证，电极、生物炭、金属氧化物以及部分

大分子物质因分子较大，无法进入细胞膜，成

为 AOM 微生物胞外电子受体，暗示了 AOM 微

生物含有潜在的胞外电子传递能力 [9,63,68,71]。

Wegener 等通过富集培养深海沉积物得到以

ANME-1 和 SRB Hot Seep-1 为主的嗜热厌氧甲 
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图 5  M. oxyfera分解代谢与能量代谢模型[76] 
Figure 5  Central catabolism and energy metabolism model of M. oxyfera[76]. 

 
烷氧化微生物富集物，并发现只有 H2 的添加可

以促进硫还原并得到 Hot Seep-1 的单独富集

物，而抑制甲烷氧化试验表明 ANME-1 产生的

H2 不足以维持 Hot Seep-1 的生长，ANME-1 和

Hot Seep-1 之间可能存在着比 H2 更有效的种间

电子传递方式。透射电镜的观察显示：共培养

时 Hot Seep-1 产生大量与地杆菌类似的菌毛结

构，而只用 H2 进行单独培养的 Hot Seep-1 未观

察到菌毛的产生。以上结果均表明 ANME-1 和

Hot Seep-1 之间可能进行了直接种间电子传递，

形成互营生长关系，从而共同完成单一微生物

不能完成的代谢过程，具体的方式是纳米导线

传递[79]。 

Welte 等[80]和 McGlynn 等[81]基于产甲烷菌

的生化耦合机制，提出 ANME-2 的胞外电子传

递模型：甲烷氧化产生的还原性甲基吩嗪继而

被膜蛋白(如细胞色素 b 蛋白)氧化，将电子从细

胞膜转移到 S 层的多血红素细胞色素(MHC)，最

后由 S 层融合蛋白负责将电子转移出 S 层(图 6)。

Wang 等通过宏基因组学分析，在 ANME-2a 分

支古菌中检测到了编码膜结合的异二硫还原

酶、细胞色素 c 以及 Rnf 复合体(Rhodobacter 

nitrogen fixation (Rnf) complex)等与电子传递

密切相关的基因，表明 ANME-2a 具有胞外电子

传递能力[82]，涉及胞质氧化还原酶、细胞色素

及膜结合蛋白转移电子等过程。但 ANME-1 宏

基因组中未见 ANME-2a 检测到的 Hdr DE 和

Rnf 复合物的报道[15–16]，这表明由于物质代谢

的差异，在通用电子传递途径上 ANME-1 可能

演化出不同的替代途径或策略。另一方面，

Ettwig 等在 ANME-2d 古菌中发现 41 种多血红

素细胞色素 c，较 SAMO 古菌 ANME-1 (11 种)、

ANME-2a (16 种)以及还原铁的古细菌 Ferroglobus 

placidus (22 种)和 Geoglobus (15 种)更多[83]。Cai

等和 Leu 等也在金属还原型 AOM 中检测到了多

种 MHCs，且不同种属 MHCs 的表达存在差异 
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图 6  ANME-2a 能量代谢模型[80–81] 
Figure 6  Energy metabolism model of ANME-2a[80–81]. 
 

可能使其具有不同的电子传递途径[51–52]。这些

结果均暗示了胞外电子传递在 AOM 微生物中

广泛存在，且多血红素细胞色素 c 蛋白在 AOM

微生物胞外电子传递过程中具有非常重要的作

用，可能与传统产电微生物电子传递过程中细

胞色素作用相似[84–85]。然而，由于目前无法获

取 AOM 微生物纯培物，不能类比地杆菌等进

行基因敲除实验或者应用电化学的手段对其进

行表征[86–87]，所以针对厌氧甲烷氧化古菌的胞

外电子传递机制仍需要更多研究进行论证。 

3  厌氧甲烷氧化微生物的生态

学意义及潜在应用价值 

3.1  生态学意义 
厌氧甲烷氧化不仅是自然生境中甲烷循环

的重要一环，也是地球化学中碳循环与其他元

素循环耦合的重要纽带。AOM 耦合硫酸盐、硝

酸盐 /亚硝酸盐和金属氧化物等还原过程也将

硫、氮、铁/锰等元素的循环与碳循环直接关联

起来，对全球地球化学具有深远影响 [88–89]。

Egger 等对深海沉积物剖面进行研究及数值模

拟，发现甲烷氧化和铁还原耦合不仅影响铁循

环，还可能与磷的沉积过程有关[90]。此外，新

型电子受体的出现也不断拓展着研究者对厌氧

甲烷氧化的认识[91]，使得一些潜藏的地球化学

循环过程及功能微生物被揭示[92]，这些研究成

果对重新评价 AOM 对甲烷汇的贡献具有重要

意义。不同类型 AOM 微生物广泛的环境分布

说明厌氧甲烷氧化过程的普遍性，对全球甲烷

含量的核算提出新的认识。 

3.2  潜在应用价值 
从 AOM 微生物的生态学意义可以看出，
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碳、氮、硫等元素循环相耦合形成的物质迁移

转化过程也为利用 AOM 微生物协同去除这些

物质提供了途径。在工程应用中，甲烷作为最

简单的碳氢化合物，也是一种潜在能源物质，

对厌氧废水处理以及污泥消化池产生的甲烷加

以回收利用是污水处理厂实现闭环运行，能源

自给的重要途径之一，也是实现碳减排目标的

举措之一[93–94]。AOM 微生物氧化甲烷耦合不同

电子受体的代谢降解[95]，是利用 AOM 工艺进

行污染物去除的基础。 

AOM 工艺的优势在于厌氧处理废水及侧

流污泥消化池产生的甲烷能为 AOM 微生物提

供电子供体。提高厌氧段和消化池气体收集效

率，可以为 AOM 提供充足的碳源，避免传统

废水生物处理碳源不足而投加药剂引起的二次

污染问题，同时 AOM 对甲烷的利用也有助于

缓解由甲烷排放导致的温室效应，兼具能源与

经济效益[96–97]。AOM 工艺的不足主要是微生物

生长及基质利用较为缓慢，但与其他工艺耦合

可以实现污染物去除速率的较大提升[98]，例如，

将 DAMO-ANAMMOX 作为后处理单元或可持

续污水处理厂运行的核心单元已具备工程应用

潜力[93,99]。SAMO 与金属还原型 AOM 可以利用

溶解性甲烷，处理含硫和含重金属的废水[10,29]，

向废水处理能源自给、闭环运行甚至能源输出

的同时缓解温室气体排放做出尝试。也有研究

者运用 AOM 降解有机物(甲基橙)，进一步探

索了 AOM 微生物的功能[100]。此外，垃圾填埋

场下部厌氧环境中有机物能转化为甲烷，渗滤

液成分复杂，将其初步处理后回灌至填埋场，

为厌氧甲烷氧化耦合多电子受体还原提供了可

能性，拓展了 AOM 工艺的应用范围[101–102]。由

于对其他电子受体还原机制及功能微生物认识

的不足，在将其应用到污染控制中仍处于探索

阶段。 

由于 AOM 微生物具有潜在的胞外电子传

递能力，利用微生物燃料电池培养 AOM 微生物

或者与其他产电微生物共培养能够实现电能回

收，突破了甲烷运输及储存困难的瓶颈[103–104]。

然而，由于受到反应器构型、微生物种类以及

环境因子变化的影响，其产电性能存在较大差

异[105]。Ding 等首次利用微生物燃料电池培养

DAMO 微生物，不过体系最大电压约 25 mV，

仅表现出了微弱的产电能力[65]。McAnulty 等[106]

和 Yamasaki 等[107]和利用能够产生 mcrA 的工程

菌和地杆菌形成的混合菌群使整个体系的产电

性能大幅提升，不断接近利用非气体底物微生

物燃料电池的功率密度。未来在 AOM 微生物

产电性能的稳定以及最适宜条件的探索等方面

仍需更深入的研究。 

4  总结与展望 

纵观厌氧甲烷氧化领域几十年的研究进

展，在许多关键问题上均取得了重大突破：不

同类型厌氧甲烷氧化微生物得到富集培养；硫

酸盐型、硝酸盐/亚硝酸盐型以及金属还原型厌

氧甲烷氧化过程及微生物基本被探明；利用

SAMO 和 DAMO 微生物进行废水脱硫脱氮也

从实验室模拟逐步走向工程应用等。今后对于

厌氧甲烷氧化及电子传递的研究可能集中在以

下几个方面： 

(1) 作用机理方面，关注新型电子受体

AOM 物质代谢途径及功能微生物分布，通过基

因敲除、电化学等技术手段探索其能量代谢过

程；同时，探索不同电子受体类型，拓展厌氧

甲烷氧化的外延。 

(2) 影响因素方面，由于许多新型污染物产

生并进入环境，使得环境条件日益复杂，需进

一步验证其对厌氧甲烷氧化微生物生长及工艺

的影响；比较不同类型 AOM 的影响因素，寻
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找培养 AOM 微生物的最适条件。 

(3) 工程应用方面，对研究较为成熟的硫酸

盐型、硝酸盐/亚硝酸盐型及金属还原型厌氧甲

烷氧化开展小试、中试等实验研究，从模拟废

水向实际废水逐步过渡，从废水处理向地下水

修复、土壤甲烷减排等领域拓展；对尚处于起

步阶段的新型电子受体 AOM 微生物进行富集

培养，为工程接种做准备。 
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