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摘要: 厌氧氨氧化和反硝化反应是氮循环系统的两个关键环节，它们对平衡整个生态系统氮的收支、改善水体氮的污染、减少温

室气体的排放均具有重要意义． 在阐述厌氧氨氧化和反硝化生物反应及微生物学机理的基础上，着重综述了二者在水生和陆地

两个生态系统中的耦合反应:①探讨了厌氧氨氧化和反硝化反应在不同环境背景下发生的介质及 N2 的产生速率和贡献比率，发

现水生生态系统中厌氧氨氧化对 N2 产生的贡献率相对陆地生态系统占有较大比重． ②分析了调控厌氧氨氧化和反硝化反应的

细菌群落和功能基因，反应系统占主导的微生物种类随环境发生变化，其中厌氧氨氧化菌 Candidatus brocadia 作为主导细菌出现

频率较高． ③二者耦合过程中的影响因素包括环境因素与底物因素． 其中，环境因素中厌氧氨氧化与反硝化耦合的最适 pH 为

6. 7～8. 3，且溶解氧含量过高时也会对耦合反应产生抑制作用; 在底物环境中，有机物含量或 CN 过高会促进反硝化作用，但同

时也会抑制厌氧氨氧化的发生． 建议以后能够加大对于厌氧氨氧化和反硝化耦合反应全球尺度的研究，特别是对于陆地生态系

统，还应加深对厌氧氨氧化反应速率与反硝化反应速率之间关系的理论与应用研究; 同时，在实际应用中，需要在确定厌氧氨氧

化菌和反硝化菌最佳生长基础上，建立耦合体系理论预测数学模型，量化两类功能性微生物的耦合效果．
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A Review of Anammox-Denitrification Coupling Process in a Natural Ecosystem
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Abstract: The coupling process of anaerobic ammonia oxidation ( anammox ) and denitrification plays an important role in natural
ecosystems． As a part of the nitrogen cycle，denitrification and anaerobic ammonia oxidation are critical for balance of nitrogen budget，
nitrogen pollution improvement and greenhouse gas reduction． The review focuses on the key issues revolved in the coupling process of
anammox and denitrification in both aquatic and terrestrial ecosystems，including ( 1) Reaction medium，rate and the contribution of N2 in
different environmental conditions and the interrelationship． It is found that the contribution of anaerobic ammonia oxidation to N2

production in aquatic ecosystem is greater than that in terrestrial ecosystem． ( 2) Bacterial community and functional genes of anammox
and denitrification that may alter their dominant roles in the changing environment，and Candidatus brocadia having its highest frequency
of occurrence． ( 3) The influencing factors in the coupling process，in which the optimum pH of coupling of anammox and denitrification is
6. 7-8. 3 in environmental factors，and the coupling reaction will be inhibited when the content of dissolved oxygen is too high． In substrate
environment，a great organic content or CN can promote denitrification，while it inhibits anammox． More attention should be paid to the
global scale of the coupling reaction of anammox and denitrification，especially in the terrestrial ecosystems，which is relatively limited to
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be studied at present． It should also deepen the response to the theoretical and practical study on relationships between the rates of
anammox and denitrification． Moreover，in practice，on the basis of determining the optimum growth of anammox bacteria and denitrifying
bacteria，and determining the optimum growth of anaerobic ammonia-oxidizing bacteria and denitrifying bacteria，a mathematical model of
coupling system theory should be established to quantify the coupling effect of two kinds of functional microorganisms．
Keywords: anammox; denitrification; coupling; aquatic ecosystem; terrestrial ecosystem

随着无机氮污染现象日趋严重，氮的去除亦引起

研究者的广泛关注，而如何快速且有效地去除氮成为

了国内外研究的热点问题之一． 自然界中能够有效

去除无机氮产生 N2 过程主要以反硝化作用和厌氧氨

氧化为主． 反硝化作用一般是指反硝化细菌在厌氧

或缺氧的环境下，氧化有机物作为能量来源，以 NO3
－

或 NO2
－为无氧呼吸的电子受体而实现无机氮去除的

过程［1］． 它是氮的生物地球化学循环中的一个关键

环节，对生态系统中氮含量的平衡起着决定性的作

用［2］． 厌氧氨氧化是指在厌氧或缺氧条件下，厌氧氨

氧化菌以 NO2
－ 为电子受体，直接将 NH4

+ 氧化成 N2

的过程，是氮循环过程的一个重要发现，且该过程被

预测为一个比好氧氨氧化在热力学上更利于发生的

过程［3］． 该过程在自然环境中的发现与证实是氮循

环研究的又一重要突破，打破了人们传统的认识，使

经典的氮循环收支平衡被重新定义［4］． 并且随着厌

氧氨氧化细菌分子标记物和同位素示踪方法的开发，

证实了厌氧氨氧化细菌在自然界广泛分布并在氮循

环中起着重要作用［5］．
当反硝化反应中 NO3

－ 生成 NO2
－ 和 NO2

－ 生成

N2O 这两步反应中有潜在的 NO2
－ 累积［6］，且反硝化

菌不与厌氧氨氧化菌竞争 NO2
－ 时，厌氧氨氧化和反

硝化作用即可发生耦合． 系统中 NO2
－ 的累积与反硝

化碳源、pH 及反硝化菌种有关［7］． 厌氧氨氧化反应

一般以无机碳为碳源，有机物存在会导致厌氧氨氧化

过程的抑制甚至功能菌的失活［8］． 随着反硝化菌消

耗有机物缓解对厌氧氨氧化菌的抑制［9-10］，同时厌氧

氨氧化反应生成的 NO3
－ 为反硝化菌补充了反应底

物，厌氧氨氧化菌能够与反硝化菌存在于同一环境

中，可形成较好的共存系统．
厌氧氨氧化和反硝化耦合反应的发现对于建立

完整的、新的氮循环过程具有重要意义． 微生物功能

基因的多路径耦合有助于实现完全的脱氮． 因此，厌

氧氨氧化与反硝化耦合可在一定程度上提高自然系

统中氮的去除效率，对于自然系统中氮收支做出巨大

贡献，同时也为解决固定氮源的污染以及温室效应等

环境问题提供了新的思路．

1 厌氧氨氧化与反硝化耦合反应机理
1. 1 化学计量学理论

反硝化反应是指反硝化细菌在厌氧或缺氧条件

下，以 NO3
－ 或 NO2

－ 为电子受体，释放出 N2 的过程．
绝大部分反硝化细菌是厌氧异养菌，以有机物为碳源

和能量，进行无氧呼吸［1］，反应式［11］为

1. 6NO3
－+CH3COOH→0. 8N2+2CO2+

1. 2H2O+1. 6OH
－( ΔG= －843 kJmol) ( 1)

上述反应中，反硝化反应利用 NO3
－ 或 NO2

－，生

成 OH－，因此反应中会使得系统中 pH 升高．
厌氧氨氧化反应是厌氧氨氧化菌在厌氧条件下，

利用 NO2
－为电子受体，将 NH4

+ 直接转变成 N2 排入

大气中的过程［12-13］，反应式［14］为

NH4
++NO2

－→N2+2H2O ( ΔG= －358 kJmol) ( 2)

上述反应中 ΔG＜0，说明该反应能够自发进行，

厌氧氨氧化的总反应是一个产能反应，能够维持厌氧

氨氧化菌的生长所需． 总反应式［15］:

NH4
++1. 32NO2

－+0. 066HCO3
－+0. 13H+→

1. 02N2+0. 26NO3+2. 03H2O+
0. 066CH2O0. 5N0. 15 ( 3)

从式( 3) 可以看出，厌氧氨氧化反应是以无机碳

( CO2 ) 为碳源，反应中并不需要有机碳源，并会产生

一定量的 NO3
－，由于反应中转化 1 mol NH4

+，需要消

耗 0. 13 mol 的 H+，同样也会引起 pH 的升高． Mathava
等［16］通过对15N 示踪发现，厌氧氨氧化产生的 N2 中一

个氮原子来源于 NO2
－，另一个来源于 NH4

+ ．
从厌氧氨氧化和反硝化的反应方程式来看，反硝

化反应会消耗有机物并产生 CO2，这为厌氧氨氧化反

应消除了有机碳源的抑制作用，并提供了反应所需的

无机碳源，并且反硝化反应在电子供体不足时，反应

会将 NO3
－还原成 NO2

－，这就为厌氧氨氧化提供了反

应所需的反应物 NO2
－［16］． 从另一方面看，厌氧氨氧

化反应生成的 NO3
－为反硝化反应提供了反应所需的

反应物 NO3
－ ． 因此，二者的共存可以在一定程度上互

补，以实现二者的耦合． 已有不少研究［17-21］发现，厌

氧氨氧化菌与反硝化菌可以在同一系统内共存并协

同脱氮除碳． 但目前厌氧氨氧化与反硝化耦合后的

计量学方程式尚鲜见报道．
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另外，从式( 1) ( 2) 可以看出，反硝化和厌氧氨氧

化反应过程会促使反应系统中的 pH 升高，进而可能

会抑制微生物种群的活性，且二者反应过程中都有

NO2
－的消耗，因此对于反应底物的竞争也成为二者

共存的限制因素． 从反应的吉布斯自由能来看，当有

机物存在时，由于反硝化反应具有更低的自由能，因

此反硝化菌要比厌氧氨氧化菌更容易利用 NO2
－ ．

1. 2 微生物学机理

目前已明确命名的厌氧氨氧化菌共有 5 个属 9
个种． 反硝化菌的种类很多，大约有 50 多个属，130
多个种［22］． 从表 1 可以看出，厌氧氨氧化菌与反硝化

菌适宜的生长环境类似，生理特征相近． 因此就这两

类功能菌的生理特性而言，反硝化与厌氧氨氧化的耦

合可实现．

表 1 厌氧氨氧化与主要的反硝化菌种类、生理特征及生存环境比较

Table 1 Comparison of physiological characteristics and survival environment of anammox and denitrifying bacteria

项目 厌氧氨氧化菌 反硝化菌

营养类型 自养菌［23］ 大部分是异养菌［24］

呼吸方式 无氧呼吸 无氧呼吸［25］

最佳生长 pH 范围 6. 7～8. 3［26］ 6～9［16］

最佳生长温度范围℃ 20～43［26］ 20～35［16］

化布罗卡地菌( Candidatus brocadia anammoxidans) 假单胞菌属( Pseudomonaceae)

待定荧光布罗卡地菌( Candidatus brocadia fulgida) 产碱杆菌属( Alcaligenes)

待定斯图加特库氏菌( Candidatus kuenenia stuttgartiensis) 芽孢菌属( bacillus)

待定布罗达氏阶梯烷菌( Candidatus scalindua brodae) 产碱菌属( Alcaligenes)

反硝化菌种类 待定韦格氏阶梯烷菌( Candidatus scalindua wagneri) 副球菌属( Paracoccus)

待定亚洲杰特氏菌( Candidatus jettenia asiatica) 克雷伯菌属( Klebsiella)

待定丙酸厌氧氨氧化球菌( Candidatus anammoxoglobus propionicus) 苍白杆菌属( Ochr obactrum)

待定硫酸盐厌氧氨氧化球菌( Candidatus anammoxoglobus sulfate) 动胶菌属( Zoogloea)

待定黑海阶梯烷菌( Candidatus scalindua sorokinii) 假单胞菌属( Pseudomonas)

反硝化菌的反硝化过程如图 1 所示，NO3
－

核外( 外

部的 NO3
－ ) 可以通过细菌外膜的孔隙进入周质，也可

反向 从 周 质 扩 散 到 外 部． NO3
－

细胞周质 ( 周 质 内 的

NO3
－ ) 可以通过主动运输进入细胞核内部，NO3

－
核内

( 细 胞 核 内 的 NO3
－ ) 可 被 膜 结 合 硝 酸 盐 还 原 酶

( NAR) 催化还原为 NO2
－ ． NO3

－
核内也可逆向流回细胞

周质． 细胞内还原的 NO2
－ 通过主动运输从细胞核内

部进入周质，并被亚硝酸盐还原酶( NiR) 进一步还原

( 图中未显示) ． 在好氧生长过程中，甚至在反硝化细

菌厌氧生长过程中，NO3
－

细胞周质 也可以被周质硝酸盐

还原酶( NAP) 还原生成 NO2
－ ．

1997 年 Vande Graaf 等［28］通过15 N 同位素标记

技术研究厌氧氨氧化的可能代谢途径发现，NO2
－ 作

为反应的电子受体，并被还原为 NH2OH ( 羟胺) ，作

为电子供体的 NH4
+可以与 NH2OH 发生反应生成 N2

( 见图 2 ) ． 在联胺水解酶 ( HH ) 的 作 用 下，NH3 和

NH2OH 发生发应形成 N2H4( 联胺) ． N2H4 被联胺氧

化酶( HZO) 氧化生成 N2，并产生 4 个质子和 4 个电

子． 在亚硝酸盐还原酶的作用下，上一步产生的 4 个

电子和来自核糖体的 5 个质子联合把 NO2
－ 还原为

NH2OH． 厌氧氨氧化过程形成一跨膜的质子梯度，由

注: NAR 为膜结合硝酸盐还原酶; NAP 为周质硝酸盐还原酶．

图 1 反硝化细菌细胞内 NO3
－代谢示意［27］

Fig. 1 A diagram of nitrate metabolism in
a denitrifying cell

质子梯度形成的化学势能和电势能驱动质子通过结

合在厌氧氨氧化单体( anammoxosome) 膜上的 ATP 合

酶( 三磷酸腺苷酶，图中未显示) 产生 ATP． 如图 1 所

示，当反硝化细菌发生反应产生 NO2
－ 并不与厌氧氨

氧化发生竞争时，耦合反应就会发生．
目前，关于厌氧氨氧化和反硝化的耦合反应的微生

物学机理存在两种观点:①厌氧氨氧化与反硝化反应在

不同的微生物体内进行; 且在一定条件下，这两种反应

相互影响，相互促进，达到二者的耦合［30］． 如 HAN 等［30］
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图 2 氨氧化过程的原理演示［29］

Fig. 2 Schematic demonstration anammox by
the planctomycetales

在发生厌氧氨氧化与反硝化耦合反应区域发现了两

种主要菌属，厌氧氨氧化菌属———C． kuenenia，反硝

化菌属———Andthauera achromobacter sp． 和 Thauera．
②厌氧氨氧化菌与反硝化菌具有代谢多样性，同一种

菌能同时表现出反硝化能力和厌氧氨氧化能力，两个

反应可在同一种微生物体内进行，并在一定条件下实

现耦合［31-32］． 如反硝化细菌 Pseudomonas mendocina
具有很强的反硝化活性，但在厌氧条件下，发现其具

有厌氧氨氧化能力，它能同时转化 NH4
+ 与 NO3

－，最

大硝酸 盐 转 化 速 率 和 最 大 氨 氮 转 化 速 率 分 别 为

6. 373 和 3. 344 mg( L·d) ，消耗的 NH4
+和 NO3

－之比

为 1 ∶1. 91［31］． Kartal 等［32］在已有研究的基础上发现

了 具 有 反 硝 化 能 力 的 厌 氧 氨 氧 化 菌 Candidatus
brocadia fulgida，它能以 NO2

－ 或 NO3
－ 为电子受体氧

化甲酸、丙酸、单甲胺和二甲胺等有机物; 另一种名为

Candidatus anammoxoglobus propionics 的厌氧氨氧化

菌可以竞争过其他厌氧氨氧化菌和异养反硝化菌，能

在 NO2
－、NH4

+和 NO3
－共存的条件下将丙酸氧化［33］．

2 自然系统中厌氧氨氧化与反硝化耦合反应
2. 1 生态系统中耦合反应的反应速率与贡献率

由于不同的环境背景，厌氧氨氧化与反硝化耦合

反应的反应速率也不尽相同． 国内外学者对此进行

了大量的研究，研究区域分布广泛，研究对象主要针

对海洋、湖泊、河流的沉积物、低氧水域以及农田土壤

和森林土壤等． 使用的研究方法主要是15N 同位素标

记、示踪、配对等技术，主要研究结果见表 2．
厌氧氨氧化与反硝化耦合反应中，当反硝化反应

发生第一步反应产生 NO2
－，并不与厌氧氨氧化产生

竞争时，耦合反应才会发生． Dalsgaard 等［34］使用15 N
标记技术，证实了水中 NH4

+ 的缺乏是由于厌氧氨氧

化和反硝化耦合作用的结果，并且反硝化作用提供了

厌氧氨氧化反应所需的 NO2
－ ． 在耦合反应过程中厌

氧氨氧化具有重要的作用，但在不同环境背景下，其对

于氮气产生的贡献比率已被证明是不同的． 从表 2 可

见，在水生生态系统中厌氧氨氧化对氮气产生的贡献

率为 0～90%; 而在陆地生态系统中则是 0～18. 4%． 这

说明在陆地生态系统厌氧氨氧化与反硝化耦合系统中

反硝化反应占主导作用． XI 等［35］的研究也证实了这

一点，在土壤剖面中厌氧氨氧化和反硝化结合的潜在

N2 生产率在( 0. 01±0. 01) ～ ( 1. 2±0. 18) nmol( g·h)

之间，占总 N2 产生量的 0. 5% ～ 14. 4%． 其中反硝化

作用 是 N2 生 产 的 主 要 途 径，占 总 N2 产 生 量 的

85. 6%～99. 5%． 在水生生态系统中不同的环境介质

对 N2 产 生 的 贡 献 比 率 不 同． 如 海 洋 沉 积 物 中 为

1. 3%～67%，低氧水域中为 19% ～ 73%，河流沉积物

中为 2% ～ 77%，湖泊中为 10. 4% ～ 45%，红树林土壤

中为 10. 4%～45%，湿地沉积物中为 0 ～ 67. 6%，地下

水中为 18%～90%． 而对于陆地生态系统，国内厌氧

氨氧化作用对于 N2 贡献率为 0～35%，而国外的厌氧

氨氧化作用对于 N2 贡献率低于国内地区，为 3. 1% ～
17%． 这可能是由于在国内地区研究环境中 NO3

－ 浓

度大于或等于 NH4
+ 的浓度． XI 等［35］测得我国森林

土壤中 NO3
－ 含量为 1. 7 ～ 25. 5 mgkg，NH4

+ 含量为

2. 5～9. 8 mgkg． 而在国外研究显示，环境中 NH4
+ 含

量远大于 NO3
－ 含量，如 Waki 等［74］测得日本稻田土

壤其 NO3
－ 含 量 为 0. 26 ～ 47. 4 mgkg，NH4

+ 含 量 为

8. 6～181 mgkg; Naeher 等［36］研究表明，厌氧氨氧化

反应速率与 NO2
－含量呈显著正相关，NO2

－ 作为厌氧

氨氧化的限制因素，可由反硝化作用还原 NO3
－产生，

因此国内研究显示厌氧氨氧化作用对于 N2 贡献率高

于国外相关研究结果． 从世界范围角度出发，发现对

于耦合反应的研究主要集中在欧洲地区及中国区域，

少数在北美洲及大洋洲，而在非洲地区和南美洲研究

极少．
反硝化反应速率与厌氧氨氧化反应速率具有显

著的正相关关系． 王朝旭［37］研究湿地土壤时发现，

NO2
－作为湿地氮循环主要过程厌氧氨氧化作用与反

硝化作用的中间纽带，其含量与厌氧氨氧化反应速率

和反硝 化 反 应 速 率 均 呈 正 相 关 关 系 ( P ＜ 0. 01 ) ．
Lansdown 等［38］则发现，反硝化反应速率的改变会促

使厌氧氨氧化对 N2 产生量的贡献率也随之改变．
ZHAO 等［39］运用15N 同位素标记技术，进一步证实了

Lansdown 等［38］的研究结论，即厌氧氨氧化反应速率

和反硝化反应速率之间存在着正相关关系． 从表 2
也可以看出，耦合反应中反硝化的反应速率均高于厌

氧氨氧化的反应速率，且相对于水生生态系统，陆地

生态系统中的反应速率要低得多，由此也可得知，水

生生态系统更适合耦合反应的进行．
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表 2 生态系统中厌氧氨氧化与反硝化耦合反应的反应速率以及对 N2 产生的贡献率

Table 2 The rate of reaction of the anammox and denitrification coupling reaction and the ratio of contribution to N2 in ecosystem

研究区域 研究对象
产生 N2

贡献率%
反应速率 测量方法

数据
来源

水
生
系
统

北大西洋

斯卡格拉克海峡

奥胡斯海湾

哥斯达黎加

波罗的海

汉普郡的阿文流域

中国武汉

法国阿卡雄湾

印度曼多维和恰波拉河

中国东南部

尼亚湾

太湖梅梁湾

凯尔特海

台湾亚热带地区

阿拉伯海和北太平洋东部

英国泰晤士河口

阿拉伯海

圣劳伦斯河口

英国科恩河口

罗得岛沿海

瑞典 Gullmar 峡湾

挪威斯瓦尔巴德岛

北海南部

英国梅德韦河口

葡萄牙西北部 Cávado 河口

沉积物岩芯

海洋沉积物

低氧水域

近海沉积区

河床地质

低渗透的黏土层

富营养湖泊

湖泊砂质沉积物

热带红树林沉积物

红树林沉积物

河口海岸沉积物

水土界面

海底沉积物

湿地沉积物

低氧水域

沉积物岩芯

低氧水域

河水沉积物

河水沉积物

沉积物

海洋沉积物

北极峡湾沉积物

沿海沉积物

河口沉积物

河口沉积物

33( T)

24 和 67( An)

2( An)

19～35( An)

10( 春) ( An)
15( 冬) ( An)

58( An)

7( An)

10. 4( An)

14～45( An)

67( An)

9～42( An)

18～26( An)

11～14( An)

6～9( T)

0～0. 76( An)

73( An)

59( An)

—

33( An)

30( An)

1. 3( An)

23～47( An)

5～23( An)

10～20( An)

2～37( An)

17～77( An)

0. 11～2. 51 mmol( m2·d) ( An，以 N 计)

—

79～266 mmol( m2·d) ( Dn，以 N 计)

42～61 mmol( m2·d) ( An，以 N 计)

10～30 μmol( m2·d) ( An，以 N 计)

—

( 1 173±680) μmol( m2·d) ( Dn)

( 137±77) μmol( m2·d) ( An)

( 136. 7±105. 1) ～ ( 725. 8±26. 8) mmol( L·d) ( Dn)

( 14. 8±3. 6) ～ ( 238. 1±156. 8) mmol( L·d) ( An)

( 224. 51±6. 63) nmol( g·h) ( Dn，以 N2 计)

( 101. 15±87. 73) nmol( g·h) ( An，以 N2 计)

14. 85～46. 24 μmol( m2·h) ( An; 夏)

0. 93～10. 71 μmol( m2·h) ( An; 秋)

1. 45～4. 77 μmol( m2·h) ( An; 冬)

10～63 μmol( m2·d) ( Dn，以 N 计)

43～297 μmol( m2·d) ( An，以 N 计)

( 46. 36±13. 26) ～ ( 16. 34±22. 74) μmol( m2·h) ( Dn)

( 7. 50±2. 21) ～ ( 2. 05±2. 90) μmol( m2·h) ( An)

0. 003～0. 636 mmol ( m2·d) ( Dn)

0～0. 034 mmol ( m2·d) ( An)

1. 26～4. 14 mg( m2·d) ( Dn，以 N 计)

0. 01～0. 16 mg( m2·d) ( An，以 N 计)

—

6. 08 μmol( m2·d) ( Dn，以 N 计)

3. 8～11 μmol( m2·d) ( An，以 N 计)

0. 77±0. 11 nmol( L·d) ( An)

6. 6±1. 2×10－4 μmol( cm3·h) ( Dn)

1. 32±0. 14×10－3 μmol( cm3·h) ( An)

157±15 μmol ( m2·d) ( An，以 N 计)

2. 5～112 nmol( h·mL) ( Dn，以 N 计)

0～8. 7 nmol ( h·mL) ( An，以 N 计)

13. 8～21. 3 nmol( g·h) ( Dn，以 N 计)

34～294 μmol( m2·d) ( Dn，以 N 计)

10～26 μmol( m2·d) ( An，以 N 计)

1～21 μmol( m2·d) ( Dn，以 N 计)

0. 2～5. 7μmol( m2·d) ( An，以 N 计)

—

1. 1～10. 8 nmol( cm3·h) ( Dn)

0～3. 3 nmol ( cm3·h) ( An)

r-IPT 技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

r-IPT 技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素标记技术

微生物的活性测定
和分子生物学方法

营养分析方法

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

同位素配对技术

分析氮的化学计量
和相关的碳转化率

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素配对技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

文献［26］

文献［40］

文献［34］

文献［41］

文献［38］

文献［39］

文献［42］

文献［43］

文献［44］

文献［45］

文献［46］

文献［47］

文献［48］

文献［49］

文献［50］

文献［51］

文献［52］

文献［53］

文献［54］

文献［55］

文献［56］

文献［57］

文献［58］

文献［59］
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续表 2

研究区域 研究对象
产生 N2

贡献率%
反应速率 测量方法

数据
来源

水
生
系
统

南太平洋

德国图林根

美国科德角

Zorra，Elmira，and
Southland Dog Park

长江河口

法国塞纳河沿岸地带

中国长江河口

中国北京

中国天津

低氧水域

地下水样品

地下水

被污染的地下水

海潮涨落的湿地

沉积物

沉积物

湿地土壤

湿地

30( An)

83( An)

39～90( An)

18～36( An)

12～14( An)

3( An)

6. 6～12. 9( An)

33( An)

37. 5-67. 6( An)

2. 2～5. 4 nmol( L·d) ( Dn，以 N 计)

2. 8～227 nmol( L·d) ( An，以 N 计)

0. 7 nmol( L·d) ( Dn，以 N2 计)

3. 5～4. 7 nmol( L·d) ( An，以 N2 计)

1. 0～662 nmol( L·d) ( Dn，以 N 计)

9. 1～458 nmol( L·d) ( An，以 N 计)

319～751 nmol( L·d) ( An，以 N 计)

3. 06～11. 21 nmol( g·h) ( Dn，以 N 计)

0. 43～1. 58 nmol( g·h) ( An，以 N 计)

( 186±50) ～ ( 263±88) nmol ( g·d) ( Dn，以 N2 计)

( 7±1) ～ ( 16±5) nmol( g·d) ( An，以 N2 计)

12. 04～67. 13 nmol( g h) ( Dn，以 N 计)

0. 94～6. 61 nmol( g·h) ( An，以 N 计)

24 nmol( g·h) ( Dn，以 N 计)

18 nmol( g·h) ( An，以 N 计)

0. 214～0. 675 g( m2·d) ( An，以 N 计)

0. 187～0. 408 g( m2·d) ( Dn，以 N 计)

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素标记技术

15N 同位素示踪技术

文献［60］

文献［61］

文献［62］

文献［63］

文献［64］

文献［36］

文献［65］

文献［66］

文献［67］

陆
地
系
统

中国南方

中国东南部

中国嘉兴

中国天津滨海、中国台湾
桃园、中国广东雷州

中国东北部

澳大利亚新南威尔士

美国

日本

法国

旱地土壤

菜地土壤

稻田土壤

稻田土壤

温带森林土壤

稻田土壤

农田土壤

稻田土壤

沿岸土壤

0～35( T)
65～100( Dn)

1. 4～18. 4( An)

3. 1～8. 1( An)

0. 4～12. 2( An)

0. 5～14. 4( An)
85. 6～99. 5( Dn)

17( An)
83( Dn)

—

3. 1( An)

8( An)

8. 6～43. 6 nmol( g·d) ( Dn，以 N 计)

0～0. 55 nmol ( g·d) ( T，以 N 计)

1. 1～17. 5 nmol( g·d) ( An，以 N2 计)

18. 2～38. 9 nmol( g·d) ( Dn，以 N 计)

0. 78～1. 60 nmol( g·d) ( An，以 N 计)

5. 33～7. 56 nmol( g·h) ( Dn，以 N 计)

0. 02～0. 77nmol( g·h) ( An，以 N 计)

4. 118～42. 121 nmol( g·d) ( Dn，以 N2 计)

2. 796～147. 711 nmol( g·d) ( T，以 N2 计)

0. 58 g ( m2·d) ( Dn，以 N 计)

0. 11 g ( m2·d) ( An，以 N 计)

4. 118～42. 121 nmol( g·d) ( Dn)

2. 796～147. 711 nmol( g·d) ( An)

50. 3 nmol g( dm·h) ( An)

( 200±20) ～ ( 13±2) nmol( g·d) ( Dn，以 N2 计)

14( ±1) ～＜1 nmol( g·d) ( An，以 N2 计)

15N 同位素标记和15N
同位素配对技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素示踪技术

15N 同位素配对技术

15N 同位素示踪技术

文献［68］

文献［69］

文献［70］

文献［71］

文献［35］

文献［72］

文献［73］

文献［74］

文献［36］

注: T 是指厌氧氨氧化与反硝化总量; An 是指厌氧氨氧化反应量; Dn 是指反硝化反应量; —表示无数据．

2. 2 耦合反应的主导微生物

厌氧氨氧化菌与反硝化菌能够共存于同一反应系

统中并形成一定的协同作用，从而实现厌氧氨氧化与反

硝化的耦合作用． 但由于在不同的环境背景下，占主导

地位的微生物也是不相同的． 对于微生物的研究普遍采

用的研究方法主要为 qPCR 检测，少数采用分子测定

方法．
从表 3 可以看出，水生生态系统中耦合反应主导微

生物种类较为复杂，在海洋沉积物检测到的微生物主要

为反硝化细菌 nirK 基因和厌氧氨氧化菌 Candidatus
scalindua 等，在河流沉积物中检测到的微生物主要为厌

氧 氨 氧 化 菌 16S rRNA 基 因、厌 氧 氨 氧 化 菌 属

Planctomycetes、Candidatus kuenenia、Candidatus brocadia、
Candidatus scalindua sorokinii 和 Candidatus scalindua
wagneri，以及反硝化菌属 Andthauera achromobacter sp．
和 Thauera． 在湖泊中检测到的微生物主要为厌氧氨氧

化菌 Candidatus scalindua sorokinii、Candidatus brocadia，

以及反硝化菌的 β 变形菌． 在湿地沉积物中检测到的微
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表 3 生态系统中厌氧氨氧化与反硝化耦合过程中主导微生物

Table 3 The dominant microbe of anammox and denitrification coupling process in ecosystem

研究区域 研究对象 主导微生物 测量方法 数据来源

水
生
系
统

法国阿卡雄湾

汉普郡的埃文流域

中国太湖地区

德国 Rassnitzer 湖

中国南海浅水湾

佛罗里达

德国海尼希临界勘探区

英国科恩河口

瑞典 Gullmar 峡湾

葡萄牙西北部 Cávado 河口

武汉东湖、南湖及藕塘

Zorra，Elmira，and Southland
Dog Park

中国长江河口

中国长江河口

中国北京

湖泊砂质沉积物

河床地质

河流沉积物

低氧水体

海水沉积物

湿地

碳酸盐岩含水层

河水沉积物

海洋沉积物

河口沉积物

湖泊沉积物

被污染的地下水

海潮涨落的湿地

沉积物

湿地土壤

反硝化菌 β 变形菌

厌氧氨氧化菌 16S rRNA 基因

厌氧氨氧化菌属 C． kuenenia

反硝化菌属 Andthauera achromobacter sp． 和
Thauera

厌氧氨氧化菌 Candidatus scalindua sorokinii
brodae

反硝化细菌 nirK 基因

反硝化菌 nirS 和 nirK 基因

厌氧氨氧化菌 Cand．brocadia fulgida

厌氧氨氧化菌 Candidatus scalindua sorokinii
和 Candidatus scalindua wagneri

厌氧氨氧化菌 Candidatus scalindua

厌氧氨氧化菌 Planctomycetes

厌氧氨氧化菌 Candidatus brocadia

厌氧氨氧化菌 Candidatus brocadia

厌氧氨氧化菌 Scalindua 和 Kuenenia

厌 氧 氨 氧 化 菌 Scalindua， Brocadia，
Kuenenia

厌 氧 氨 氧 化 菌 Jettenia， Brocadia 和
Anammoxoglobus

微生物活性测定与
分子生物学

分子测定

定量 PCR 检测

定量 PCR 检测

定量 PCR 检测

定量 PCR 检测

定量 PCR 检测

RT-Q-PCR 检测

定量 PCR 检测

定量 PCR 检测

PCR 检测

定量 PCR 检测

定量 PCR 检测

16S rRNA 基因的系
统发育分析

16S rRNA 基因的系
统发育分析

文献［42］

文献［38］

文献［30］

文献［75］

文献［76］

文献［77］

文献［61］

文献［53］

文献［55］

文献［59］

文献［78］

文献［63］

文献［64］

文献［65］

文献［66］

陆
地
系
统

美国 农田土壤 反硝化细菌( nosZ) 基因 定量 PCR 检测 文献［73］

中国东南部 菜地土壤 厌氧氨氧化菌 Candidatus brocadia 16S rRNA 基因测序 文献［69］

美国哥伦布的俄亥俄 土壤
厌 氧 氨 氧 化 菌 Candidatus brocadia，
Candidatus scalindua 和 Candidatus kuenenia 定量 PCR 检测 文献［79］

中国嘉兴 稻田土壤 厌氧氨氧化菌 Candidatus brocadia 和 kuenenia 16S rDNA 序列分析 文献［70］

中国天津 含水层的土壤核心 厌氧氨氧化菌 Candidatus brocadia 定量 PCR 检测 文献［67］

日本水户市 稻田土壤
厌 氧 氨 氧 化 菌 Candidatus brocadia 和
Ca． jettenia 定量 PCR 检测 文献［74］

生物 主 要 为 厌 氧 氨 氧 化 菌 Candidatus scalindua 和

kuenenia、jettenia，brocadia 及 Anammoxoglobus，以及反

硝化菌的 nirS 和 nirK 基因． 在碳酸盐含水层以及地

下 水 中 检 测 到 的 微 生 物 主 要 为 厌 氧 氨 氧 化 菌

Candidatus brocadia． 而相对于水生生态系统的复杂，

陆地生态系统的主导微生物较为统一，检测到的微生

物主要为厌氧氨氧化菌 Candidatus brocadia，少数研

究还监测到 Candidatus kuenenia 和 jettenia． 对于厌氧

氨氧化与反硝化耦合过程中主导微生物的研究在水

生生态系统中研究对象范围较广泛，水体、沉积物、湿
地等均有研究，而在陆地生态系统中研究对象较为局

限，主要针对农田土壤． 在厌氧氨氧化与反硝化耦合

反应中，厌氧氨氧化菌 Candidatus brocadia 作为主导

细菌出现频率最高．
2. 3 影响因素

2. 3. 1 环境因素

环境因素主要包括温度、pH、DO 等． 温度依赖性

是影 响 生 物 除 氮 体 系 运 行 的 一 个 重 要 因 素［80］．
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CHENG 等［81］研究城市河流时发现，在大多数采样点

中反硝化的速率夏季高于冬季，而厌氧氨氧化的速率

冬季大于夏季． Rysgaard 等［82］测得北极海洋厌氧氨

氧化活性的最佳温度是 12 ℃，而反硝化细菌的最适

温度是 24 ℃ ． ZHAO 等［39］在研究湖泊的厌氧氨氧化

过程中发现，当温度高( 20 ～ 33 ℃ ) 时更有利于厌氧

氨氧化和反硝化耦合反应的进行，当温度低于 20 ℃
和超过 33 ℃时，氮去除率将会下降． 原因在于温度

影响厌氧氨氧化菌和反硝化菌的活性主要通过影响

微生物，其主要途径有两种，一是影响酶催化反应的

速率，二是影响基质扩散到细胞的速率［83］．
pH 是影响厌氧氨氧化与反硝化耦合反应的一个

重要因素． 厌氧氨氧化菌生长适宜的 pH 范围为 6. 7
～8. 3［24］，反硝化菌生长适宜 pH 为 6 ～ 9［16］，从理论

上看，pH 为 6. 7～8. 3 是厌氧氨氧化与反硝化耦合反

应适宜的 pH 范围． LIU 等［84］研究发现厌氧氨氧化与

反硝化耦合作用的最适温度为 25 ℃，最适 pH 为

7. 8． 田文婷等［85］研究指出，厌氧氨氧化菌最适 pH
范围在 7. 0 ～ 8. 5，而反硝化菌最适 pH 范围在 7. 0 ～
8. 0，其最佳 pH 为 7. 5; 但当 pH ＞8. 5 时反硝化菌受

到强烈抑制．
在有氧环境下，厌氧氨氧化菌和反硝化菌的活性

会被严重抑制，当溶解氧含量过高时，氧将会与硝酸盐

竞争电子供体，并抑制硝酸盐还原酶的合成及其活性．
厌氧氨氧化与反硝化耦合反应的溶解氧要控制在

0. 5 mgL 以下［16］． Kalvelage 等［60］ 通过养分测量发

现，在海洋中 30%～50%的 TN 损失量发生在氧含量最

小的区域． Mathava 等［16］指出，DO 控制在 0. 5 mgL 以

下时，厌氧氨氧化与反硝化耦合反应才会发生． 这说

明在有氧环境下，厌氧氨氧化菌和反硝化菌的活性会

被抑制，TAO 等［86］在湿地处理系统中也发现类似现

象． ZHOU 等［87］在永久淹水的休耕稻田中研究发现

反硝化反应的活性会随水稻土深度的增加而降低; 厌

氧氨氧化活性呈现出相似的趋势，但活性下降幅度更

大． 这说明 O2 减少会使得厌氧氨氧化和反硝化反应

速率降低． 此外，当 NO3
－ 还原为 NO2

－ 受到抑制时，

NO2
－的浓度降低，厌氧氨氧化的活性呈指数下降．

2. 3. 2 底物因素

影响厌氧氨氧化与反硝化耦合反应效率的底物

因素主要包括有机物含量和 CN 等． 厌氧氨氧化菌

是自养菌，而反硝化菌是异养菌，因此反硝化菌要比

厌氧氨氧化菌更易生长． 有机物对厌氧氨氧化与反

硝化耦合反应的影响包括两方面，一是作为反硝化反

应的底物; 二是作为厌氧氨氧化反应的抑制物［88］． 刘

常敬等［89］研究发现，不同有机物对厌氧氨氧化耦合

异养反硝化的影响: 苯甲酸钠＜邻苯二酚＜间苯二酚＜
丙酸钠＜乙酸钠． TANG 等［90］发现，在有机碳浓度为

700 mgL 时，厌氧氨氧化活性几乎消失，且氨氮平均

去除率也会降至 3%． Trimmer 等［50］研究发现，有机

碳的浓度会引起厌氧氨氧化 N2 产生量的变化和 N2

产生途径的变化，并且随着碳氮总产量迅速增加，厌

氧氨氧化反应会减弱． CHEN 等［91］对红树林沉积物

进行研究表明，在红树林沉积物中，高浓度的多溴联

苯醚污染会显著影响反硝化和厌氧氨氧化反应，在厌

氧土壤中，多溴联苯醚对反硝化作用的刺激作用更为

显著，导致土壤 NO3
－浓度降低，这就会限制厌氧氨氧

化底物的利用率，抑制厌氧氨氧化菌的生长． WANG
等［92］发现在红树林沉积物中，添加醋酸或落叶时，反

硝化细菌会增加，而厌氧氨氧化细菌受到抑制，这表

明有机物会影响厌氧氨氧化反应． 万莉等［93］发现，在

有机碳源充足的条件下，反硝化反应逐渐增强，对 TN
去除率的贡献率不断上升，anammox 对 TN 去除率的

贡献率不断下降．
厌氧氨氧化菌属化能自养菌，对有机碳源没有需

求． 而通常认为缺乏有机碳源很难进行有效的反硝

化［94］． 在 CN 过高的情况下 NO2
－会与碳源发生反硝

化反应，从而掠夺了 厌氧氨氧化反应的电子受体

( NO2
－ ) ，导致厌氧氨氧化反应受到抑制，并破坏厌氧

氨氧化菌和反硝化菌间形成的稳定生态系统． 因此，

CN 是影响厌氧氨氧化与反硝化耦合反应更为重要

的因素［16，95］． Akunna 等［96］利用葡萄糖为底物研究了

CN 的重要性，试验结果表明，当 CN＞53 时，NO2
－反

硝化为 NH4
+，并产甲烷; 当 CN 在 9 ～ 53 之间时，主

要发生了甲烷化和完全反硝化; 当 CN＜9 时，主要发

生反硝化． Murray 等［97］研究发现，当 CN 过高时，厌

氧氨氧化的活性会受到严重影响． JIN 等［98］研究发

现，当 CN 保持在 0. 6 左右时，反硝化反应比厌氧氨

氧化反应更强烈．
3 结论与展望

a) 在陆地生态系统中厌氧氨氧化对于 N2 产生

的贡献率小于水生生态系统中厌氧氨氧化对于 N2 产

生的贡献率，说明在陆地生态系统厌氧氨氧化与反硝

化耦合反应中反硝化反应占主导作用． 因此需要绘

制全球范围水生生态系统和陆地生态系统厌氧氨氧

化和反硝化耦合反应的活动分布图，以及准确评价厌

氧氨氧化和反硝化耦合反应在全球氮循环中的重要

作用，对完善生态系统中氮的生物地球化学循环具有

十分重要的意义．
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b) 厌氧氨氧化速率和反硝化速率之间存在着一

定的相互关系，但其在不同环境背景下的影响机制并

不明确，因此需对温度、pH、DO 和反应底物等影响因

素做进一步研究，确定耦合反应能够达到最佳反应效

果的环境条件．
c) 不同的环境条件下，反应系统中占主导地位

的微生物也会发生变化，需加深对于耦合反应机理、
体系微生物的生理生化与生态学特性的研究，确定厌

氧氨氧化菌和反硝化菌最佳生长条件，并建立耦合体

系理论预测数学模型，量化两类功能性微生物的耦合

效果．
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