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摘要:立足湿地生态系统,针对微生物驱动氮循环过程,从菌属水平上分析总结关键环节的发生特点、分布情况、氮

去除贡献,综合对比分析各环节的协同和竞争关系,酶水平上微生物的差异以及N2O释放特征。对比分析认为,微

生物驱动氮循环过程可分别以N2、N2O的形式实现氮去除,后者不符合环境保护的要求;驱动氮循环过程的微生物

在不同生境条件下存在差异的根源在于,微生物在酶水平上的差异;有待开展系统性的量化评价,以推动湿地生态

系统N2O释放调控机制的建立。
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  湿地生态系统素来被誉为“地球之肾”,具有水

质净化、维持生物多样性、调节气候、蓄水调洪等多

重生态价值[1]。氮循环是湿地生态系统实现多重生

态价值的重要途径之一,氮素可经微生物作用、植
物吸收、基质吸附等途径得以实现循环。其中,微
生物作用占据主导地位。

另外,全程氨氧化微生物(completeammonia
oxidizer,comammox)、反硝化型甲烷厌氧氧化(de-
nitrifyinganaerobicmethaneoxidation,DAMO)、
硝酸盐异化还原成铵(Dissimilatorynitratereduc-
tiontoammonium,DNRA)、厌氧氨氧化(anaerobic
ammoniumoxidation,ANAMMOX)等微生物驱动

氮循环过程的研究发现,丰富了湿地生态系统氮循

环的理论体系,如图1所示。
为此,本文立足湿地生态系统,针对微生物驱

动氮循环过程,从菌属水平上分析总结关键环节的

发生特点、分布情况、氮去除贡献,综合对比分析各

环节的协同和竞争关系,酶水平上微生物的差异以

及N2O释放特征,可为后续系统开展湿地生态系统

微生物驱动氮循环过程研究提供参考。

1 微生物驱动氮循环过程

1.1 硝化过程

一般而言,硝化过程主要分为氨氧化过程、硝

图1 湿地生态系统微生物驱动氮循环过程

酸化过程两个步骤,亦即两步硝化理论。然而,

2015年底,3类NOB菌种———candidatusnitrospira
nitrosa、candidatusnitrospiranitrificans、candidatus
nitrospirainopinata的发现,突破了维持一个多世

纪的两步硝化理论的界限,使得 NH+
4-N直接被氧

化至NO-3-N在人们的认知中成为客观事实,亦即

一步硝化理论[2]。

1.1.1 两步硝化理论

氨氧化过程,是指在 Amo、Hao的分别催化作

用下,NH+
4-N被氧化至NO-2-N的过程,也可被称

为短程硝化过程,被认为是制约硝化过程速率的关

键性因素。完成该过程的微生物被称为氨氧化微

生物(ammoniaoxidizingmicroorganisms,AOM),
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主要包括氨氧化古菌(ammonia-oxidizingarchaea,

AOA)、氨氧化细菌(ammonia-oxidizingbacteria,

AOB)。AOA主要有5类菌属:nitrososphaera、ni-
trosopumilus、 nitrosotalea、 nitrosocaldus、 ni-
trososphaerasistercluster[3];AOB也主要有5类菌

属:亚硝化球菌属(nitrosococcus)、亚硝化单胞菌属

(nitrosomonas)、亚硝化螺菌属(nitrosospira)、亚硝

化叶 菌 属(nitrosolobus)亚 硝 化 弧 菌 属(nitroso-
vibrio)[4]。相较 AOB而言,AOA 对 NH+

4-N、DO
的亲和力较高,更加适应于低pH、低温或中高温的

环境条件。由此可见,AOA、AOB可能在不同的环

境条件占据AOM 的优势生长地位。例如,我国北

方最具代表性的湖泊和草本沼泽型湿地———白洋

淀的岸边带系统陆相区、湖相区,优势生长AOM分

别为AOA、AOB,陆相区内 AOA的amoA基因丰

度为AOB的526倍,而湖相区内AOA的amoA基

因丰度仅为AOB的1/50[5];我国最南端、最具典型

热带特征的红树林湿地———三亚河红树林的表层

沉积物(1~2cm),AOA、AOB分别在冬季、夏季时

占据硝化过程的主导地位,其中 AOA在冬季时对

硝化过程的相对 贡献率为29.27%~85.19%,而

AOB在夏季时对硝化过程的相对贡献率为8.06%~
67.46%[6];我国第二大城市湖泊湿地———湖北省武

汉市东湖表层沉积物(0~20cm),AOA、AOB的

amoA基因丰度比值范围在1.10~73.6[7]。
硝酸化过程,是指在Nxr的催化作用下,NO-2-N

被氧化至NO-3-N的过程。完成该过程的微生物被

称为亚硝酸 盐 氧 化 菌(nitriteoxidizingbacteria,

NOB),一般与 AOM 形成共生关系。NOB主要有

7类菌属,分别为硝化螺菌属(nitrospira)、硝化杆菌

属(nitrobacter)、硝化刺菌属(nitrospina)、硝化球菌

属(nitrococuus)、nitrotoga、nitrolancea、candidatus
nitromaritima[8]。就湿 地 生 态 系 统 而 言,主 要 的

NOB菌属分别为nitrospira、nitrobacter。两者在动

力学参数方面存在一定的差异,前者为 K型,后者

为R型。这一差异使得nitrospira相较nitrobacter
而言,对底物(如NO-2-N、DO)的亲和力较高,繁殖

速率较低。此外,一般而言,湿地生态系统的NH+4-N
浓度较低,因此系统内 NO-2-N浓度也较低。由此

可见,相较Nitrobacter而言,Nitrospira易占据湿地

生态系统 NOB的绝对优势生长地位。例如,我国

第四大淡水湖泊湿地———洪泽湖荷花、茭草、芦苇

植物 区 的 沉 积 物,NH+
4-N 浓 度 范 围 为(5.18±

0.01)~(22.05±0.01)mg/kg,nitrospira的相对

丰度 范 围 为 6.14% ~7.14%,而 几 乎 不 含 ni-
trobacter[9]。与此相类似,云南省滇池典型湖滨湿

地———斗南湿地芦苇、菖蒲、美人蕉根区的沉积物,

NH+
4-N浓度范围为22.53~49.82mg/kg,nitro-

spira的平均相对丰度为1.5%,而nitrobacter的平

均相对丰度不足0.5%[10]。

1.1.2 一步硝化理论

一步硝化,是指comammox直接将NH+
4-N氧

化至NO-3-N的过程,也可被称为全程硝化。迄今

为止,研究人员共发现3类comammox,分别为can-
didatusnitrospiranitrosa、candidatusnitrospirani-
trificans、candidatusnitrospirainopinata。目 前 的

研究结果表明,Comammox对NH+
4-N、DO的亲和

力较AOB高,而对 NO-2-N的亲和力较 NOB低。
这一特性使得在NH+

4-N浓度或DO较低的环境条

件下,comammox较AOB更具竞争性。例如,我国

第五大湖泊湿地———巢湖冬夏季表层(0~10cm)
沉积物中,comammox、AOB的amoA基因丰度分

别为(5.20±0.72)×106~(4.06±1.23)×107

copies/g、(6.16±1.57)×105~(4.30±0.19)×
106copies/g[11]。 
1.2 硝酸盐异化还原过程

硝酸盐还原过程主要分为硝酸盐同化还原过

程和硝酸盐异化还原过程。其中,硝酸盐同化还原

过程主要指细菌利用 NO-3-N合成自身细胞物质,
如湿地生态系统中微藻进行光合作用将NO-3-N还

原为NH+
4-N,最终形成氨基酸;硝酸盐异化还原过

程主要包括反硝化过程、DNRA过程。根据碳源类

型的不同,反硝化过程可主要分为传统反硝化过

程、DAMO过程,前者以甲醇等有机物为碳源,后者

以甲烷为碳源。

1.2.1 传统反硝化过程

传统反硝化过程,是指反硝化菌在厌氧或好氧

条件下,以甲醇等有机物为碳源,或者以还原态硫、

CH4、H2作为电子供体,在Nar、Nir、Nor、Nos的分

别催化作用下,将 NO-3-N 逐步还原至 NO-2-N、

NO、N2O,最终产物为N2的过程。反硝化菌分布较

为广泛,其菌属种类的多样性较高,截至目前,研究

人员 共 发 现 陶 厄 氏 菌 属(thauera)、假 单 胞 菌 属

(pseudomonas)等50多类反硝化菌菌属。湿地生

态系统反硝化菌的菌属类型也呈现出较高的多样

性。例如,我国典型亚热带红树林湿地———香港

MaiPo湿地沉积物共有pseudomonas、土壤杆菌属

(agrobacterium)等7类厌氧反硝化菌菌属,以及丛
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毛单胞菌属(comamonas)、不动杆菌 属(acineto-
bacter)等7类好氧反硝化菌菌属[12]。此外,一般而

言,反硝化菌菌属仅可在单一的厌氧或好氧条件下

完成反硝化过程,而部分反硝化菌菌属在厌氧和好

氧条件下均可完成反硝化过程。例如,白洋淀入淀

河口区、自然区、旅游区、养殖区、生活区等5个典型

区域 的 水 体 在 冬 季 冰 封 期 广 泛 分 布 着 pseudo-
monas、产气单胞菌(aeromonas)等多类好氧反硝化

菌菌属[13]。另外,反硝化过程是湿地生态系统氮去

除的重要途径,对微生物驱动氮循环过程具有重要

的促进作用。例如,上海市最大淡水湖泊湿地———
淀山湖沉积物的反硝化过程主要为耦合硝化反硝

化过程,氮损失贡献量为8.99gN/(m2·a)[14]。

1.2.2 反硝化型甲烷厌氧氧化过程

反硝化型甲烷厌氧氧化过程,是指DAMO微

生物以甲烷为电子供体和唯一碳源,以 NO-2-N或

NO-3-N为电子受体,最终生成CO2、N2的过程。根

据电子受体的不同,DAMO过程可主要分为亚硝酸

盐型甲烷厌氧氧化过程、硝酸盐型甲烷厌氧氧化过

程,前者可仅由甲烷厌氧氧化细菌(如candidatus
methanoperedensnitroreducens,嗜好以NO-2-N为

电子受体)完成,后者须由甲烷厌氧氧化古菌(如

candidatusmethylomirabilisoxyfera,嗜好以 NO-3-N
为电子受体)将NO-3-N还原为NO-2-N后,甲烷厌

氧氧化细菌再以 NO-2-N为电子受体完成DAMO
过程。例如,我国白洋淀境内最长内流河———塔里

木河等24个湿地生态系统的表面沉积物或15m深

度内不同位置的土壤中,candidatusmethylomirabi-
lisoxyfera的相对丰度为2.2×103~2.3×107cop-
ies/g干土,约占细菌总数的0.62%[15]。我国典型高

寒湿地———四川省若尔盖湿地自然保护区10~20
cm 深 度 的 土 壤 中,DAMO 过 程 的 反 应 速 率 为

(10.97±1.42)nmolCO2/(g·d)[16]。此外,湿地生

态系统甲烷排放量占全球自然界甲烷平均年排放

量的62%[17],每分子甲烷导致的温室效应是CO2的

28倍,DAMO过程作为连接碳素、氮素的重要枢

纽,促进降低湿地生态系统甲烷排放量的同时,可
有效提升湿地生态系统的反硝化能力。例如,浙江

省第五大内陆湖———下渚湖国家湿地公园20~30
cm深 度 的 土 壤 中,DAMO 过 程 可 降 低2.7%~
4.3% 的 甲 烷 排 放 量,可 分 别 消 耗 0.3 ~
0.8gCH4/(m2·a)、0.7~1.9gN/(m2·a)[18]。

1.2.3 硝酸盐异化还原成铵过程

硝酸盐异化还原成铵过程,是指DNRA细菌首

先在Nar的催化作用下将NO-3-N还原为NO-2-N,
其次在 Nir的催化作用下将 NO-2-N 最终还原为

NH+
4-N的过程。根据电子供体的不同,DNRA过

程可被划分为发酵型、呼吸型,前者的电子供体为

C,后者的电子供体为硫化物(如 H2S、S2-)。DN-
RA细菌的多样性较高,多为厌氧菌,如thauera、

hydrogenophaga、rhodobacter。此外,具有 DNRA
功能的细菌类型较多,如nitrospira(NOB的一类菌

属)、candidatusbrocadia和candidatusjettenia(厌
氧氨氧化菌的两类菌属)、desulfovibriosp.CMX
(硫酸盐还原菌的一类菌株),均可将 NO-3-N最终

还原为NH+
4-N。例如,河北省雄安新区白洋淀、安

徽省巢湖等8个中国湿地生态系统岸边带的表层沉

积物中,anaeromyxobacter、anaerolinea、dokdonella
的相 对 丰 度 分 别 为 24.71%、9.7%、7.94%[19]。

DNRA过程对湿地生态系统的微生物驱动氮循环

过程起着重要的贡献作用。例如,我国典型河口型

潮汐湿地———上海市崇明东滩国际重要湿地土壤

DNRA过程的潜力为2.5~10.4t/(km2·a),贡献

了长江口每年氮输入量的0.68%~2.85%[20]。

1.3 厌氧氨氧化过程

厌氧氨氧化过程,是指 ANAMMOX菌在厌氧

条件下,以NO-2-N为电子受体,将NH+
4-N氧化至

N2,同时伴随少量NO-3-N产生的过程。截至目前

为止,研究人员共发现5类 ANAMMOX菌属,即

candidatusbrocadia、candidatuskuenenia、candida-
tus anammoxoglobus、candidatus anammoximi-
crobium、candidatusjettenia、candidatusscalind-
ua[21]。ANAMMOX菌在不同生境条件下表现出

的群落结构和分布特征存在一定的差异。就淡水

系统而言,candidatusbrocadia易占据ANAMMOX
菌绝对优势生长菌属的地位,其中湿地生态系统的

ANAMMOX菌多样性较高,candidatusbrocadia、

candidatuskuenenia、candidatusscalindua等菌属在

湿地生态系统中均有所分布。例如,白洋淀岸边陆

向 深 层 土 壤 中 candidatusbrocadia、candidatus
kuenenia、candidatusscalindua、candidatusjettenia
占ANAMMOX菌总含量的比例分别为58.73%、

0.22%、0.08%、3%[22]。此外,ANAMMOX 菌在

多类型湿地生态系统中均有分布,对湿地生态系统

的微生物驱动氮循环过程起着重要的贡献作用。
例如,白洋淀表层沉积物(0~5cm)中,ANAM-
MOX菌均为candidatusbrocadia,其活性为0.19~
7.78nmolN/(g·h),氮损失贡献量为56~9426t/a,
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占全年氮气生成总量的0.64%~20.65%[23]。

1.4 生物固氮过程

生物 固 氮 过 程,是 指 固 氮 菌(如rhizobium、

frankia)在固氮酶的催化作用下,将N2还原为NH3
的过程。生物固氮过程是氮素水平受限水体的重

要氮素来源途径。例如,中华人民共和国成立后建

设的首座大型水库———北京市官厅水库的水体中,
生物固氮速率为0.172~9.35nmol/(m3·d)[24]。
根据固氮菌与植物的关系、固氮菌的生境条件,生
物固氮过程主要分为共生固氮、自生固氮、联合固

氮。不同类型的生物固氮过程表现出的固氮效果

存在一定的差异,例如,上海市崇明东滩国际重要湿

地植被覆盖点土壤的固氮速率均高于裸滩土壤,前后

两者在冬季时分别为0.64~3.54μmolN/(kg·h)、

0.47~2.6μmolN/(kg·h)
[25]。

2 微生物驱动氮循环过程对比分析
湿地生态系统微生物驱动氮循环过程主要发

生在沉积物、土壤、岸边带、水体中,微生物驱动以

N2的形式实现氮去除的途径主要有传统反硝化过

程、DAMO过程、ANAMMOX过程。根据基质来

源的不同,氮去除途径又可被分为多个类型。例

如,根据NO-2-N来源的不同,ANAMMOX过程可

主要分为短程硝化耦合ANAMMOX过程、短程反

硝化耦合ANAMMOX过程。此外,传统反硝化过

程、DNRA过程均以NO-3-N为基质,不同生境条件

下,两者在硝酸盐异化还原过程中相对地位可能会

发生演变。例如,安徽省十五里河和南淝河河流湿

地、安徽省巢湖湖泊湿地、江西省鄱阳湖蝶形湖泊

湿地沉积物-水界面中,DNRA过程占硝酸盐异化

还原过程的比例分别为44.4%、49.8%、7.4%[26]。
我国第三大湖泊湿地———太湖流域的傀儡湖沉积

物-水界面的传统反硝化过程、DNRA过程反应速

率平均值分别为值(36.39±3.86)μmol/(kg·h)、
(3.21±1.15)μmol/(kg·h)

[27]。另外,ANAMMOX
过程 以 NO-2-N 为 基 质,最 终 产 物 含 有 NO-3-N,

DAMO过程可以NO2--N或NO-3-N为基质,可见

ANAMMOX过程和DAMO过程既存在协同关系,
也存在竞争关系。对比同一 NO-2-N 浓度条件下

ANAMMOX过程(ΔG0'=-357kJ/mol)和DAMO
过程(ΔG0'=-348kJ/mol)的吉布斯自由能可以发

现,ANAMMOX 过 程 竞 争 NO-2-N 的 能 力 较

DAMO过程强。例如,白洋淀岸边带地下水位附近

及以下的深层土壤(40~100cm)中,ANAMMOX
菌、candidatusmethylomirabilisoxyfera的丰度分

别为1.75×107~6.1×107copies/g、1.05×105~
1.49×106copies/g[28]。由此可见,湿地生态系统微

生物驱动氮循环过程存在多重协同和竞争关系。
如前所述,驱动湿地生态系统氮循环过程的微

生物在菌属水平上呈现较高的多样性,在不同生境

条件下的分布情况、活性表现存在一定的差异。究

其根本原因在于,微生物在酶水平上的差异。例

如,Nxr的α亚基可催化 NO-2-N被氧化至 NO-3-
N,α亚基位于周质空间的 NOB对 NO-2-N的亲和

力较高,如Nitrospira;而α亚基位于细胞质的NOB
对NO-2-N的亲和力较低,如Nitrobacter[29];Nitro-
spira的末端氧化酶为氧化酶bd,nitrobacter的末端

氧化酶为氧化酶c,使得前后两者分别在较低或较

高DO的环境条件下易占据优势生长地位[30]。传

统反硝化过程的Nir主要分为含铜的(Cu-dNir)、含

c-型和d-型细胞色素的(cd1-dNir),而DNRA过程

的Nir主要分为溶解性酶、胞围酶[31]。然而,截至

目前,驱动湿地生态系统氮循环过程微生物的部分

酶仍处于未知状态。例如,comammox的生理生态

特征及其对湿地生态系统微生物驱动氮循环过程

的影响,仍有待进一步研究。迄今为止,亚硝酸盐

型甲烷厌氧氧化过程的NO歧化酶仍未被发现,而
且仍无法获得纯化培养的DAMO微生物。由此可

见,DAMO 过程的反应机制仍有待 进 一 步 深 入

研究。
另外,湿地生态系统微生物驱动氮循环过程存

在多类N2O释放途径。首先是硝化过程方面,第
一,好氧环境条件下 NH+

4-N 浓度或pH 较高时,

AOM可在 Hao的催化作用下将累积的 NH2OH
还原为N2O;第二,NOH可经双分子聚合反应转化

为N2O2H2,进一步水解为 N2O;第三,DO较低、

NO-2-N浓度较高时,AOM经发挥其反硝化能力将

NO-2-N还原为N2O,以消除较高浓度的NO-2-N对

AOM的毒害[32]。其次是传统反硝化过程方面,第
一,NOs对环境的敏感性较强、对电子的竞争能力

较弱,使其活性在环境条件发生变化时可能降低甚

至失活,N2O由此发生累积;第二,部分反硝化菌缺

少NOs,仅可将 NO-3-N 还原至N2O[33]。最后是

ANAMMOX过程方面,中间产物 NO因其剧毒作

用被迅速还原为N2O[34]。由此可见,湿地生态系统

微生物驱动氮循环过程以N2O的形式实现氮去除的

途径主要有硝化过程、传统反硝化过程、ANAM-
MOX过程。例如,我国第一大淡水湖泊湿地———
鄱阳湖的N2O释放途径主要为硝化过程、传统反硝
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化过 程,N2O平 均 浓 度、平 均 交 换 通 量 分 别 为

(32.57±17.35)nmol/L、(0.83+0.69)μmol/(m2·h),
以N2O的形式实现氮去除的贡献量为361.93t/a[36]。
此外,研究发现,湿地生态系统主要表现为N2O的

“源”。例如,我国五大淡水湖泊湿地(鄱阳湖、洞庭

湖、太湖、洪泽湖、巢湖)在内的全球479个湖泊和

83个水库,N2O平均交换通量分别为0.12TgN/a、

0.06TgN/a[36]。然而,N2O是一种强温室气体,每
分子N2O的温室效应是CO2的265倍,可与臭氧反

应生成氮氧化物从而破坏臭氧层,氮氧化物可进一

步助推酸雨的形成。因此,为充分认识微生物驱动

氮循环过程N2O释放的影响,有待开展系统性的量

化评价,以推动湿地生态系统N2O释放调控机制的

建立。

3 结论
(1)湿地生态系统微生物驱动氮循环过程主要

发生在沉积物、土壤、岸边带、水体中,微生物驱动

氮循环过程以N2的形式实现氮去除的途径主要有

传统反硝化过程、DAMO过程、ANAMMOX过程,
以N2O的形式实现氮去除的途径主要有硝化过程、
传统反硝化过程、ANAMMOX过程。

(2)驱动湿地生态系统氮循环过程的微生物在

菌属水平上呈现较高的多样性,在不同生境条件下

的分布、活性存在一定差异的根本原因在于,微生

物在酶水平上的差异。加强在酶水平上的微生物

研究,有利于进一步明确驱动湿地生态系统氮循环

过程微生物和生境条件的关系。
(3)湿地生态系统主要表现为N2O的“源”,以

N2O的形式实现氮去除的途径不符合环境保护的

要求,有待开展系统性的量化评价,以推动湿地生

态系统N2O释放调控机制的建立。
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AnalysisofMicrobialDrivenNitrogenCycleProcessesinWetlandEcosystems

LIAOMinhui1,LIUYanpeng1,MAOZhanpo1,FUKunming2,YANGKai1,BIANYihao2
(1.PowerchinaEco-environmentalGroupCo.LTD.,Shenzhen518100,Guangdong,China;2.Sino-DutchR&D
CenterforFutureWastewaterTreatmentTechnologies,KeyLaboratoryofUrbanStormWaterSystemand

WaterEnvironment,MinistryofEducation,BeijingUniversityofCivilEngineeringandArchitecture,Beijing100044,China)

Abstract:Basedonthewetlandecosystemandaimingatthenitrogencyclingprocessdrivenbymicroorganisms,theoccurrencecharacteristics,
distributionandnitrogenremovalcontributionofkeylinksfromthelevelofbacteriawereanalyzedandsummarized,andthecooperativeand
competitiverelationshipofeachlink,thedifferencesofmicroorganismsattheenzymelevelandthecharacteristicsofN2Oreleasewere
comprehensivelyanalyzed.ThecomparativeanalysisshowsthatnitrogenremovalcanbeachievedintheformofN2andN2Orespectively,and
thelatterdoesnotmeettherequirementsofenvironmentalprotection.Thedifferenceofmicroorganismsdrivingthenitrogencycleindifferent
habitatsisduetothedifferenceofenzymelevelsofmicroorganisms.Systematicquantitativeevaluationisneededtopromotetheestablishment
ofregulatorymechanismsforN2Oreleaseinwetlandecosystems.

Keywords:wetlandecosystem;comammox;DNRA;DAMO;ANAMMOX;N2O
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