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摘要：细菌厌氧氨氧化过程是在一类特殊细菌的厌氧氨氧化体内完成的以氨作为电子供体硝酸盐作为电子

受体的一种新型脱氮反应。厌氧氨氧化菌的发现，改变人们对传统氮的生物地球化学循环的认识：反硝化

细菌并不是大气中氮气产生的唯一生物类群。而且越来越多的证据表明，细菌厌氧氨氧化与全球的氮物质

循环密切相关，估计海洋细菌的厌氧氨氧化过程占到全球海洋氮气产生的一半左右。由于氮与碳的循环密

切相关，因此可以推测，细菌的厌氧氨氧化会影响大气中的二氧化碳浓度，从而对全球气候变化产生重要影

响。另外，由于细菌厌氧氨氧化菌实现了氨氮的短程转化，缩短了氮素的转化过程，因此为开发更节约能

源、更符合可持续发展要求的废水脱氮新技术提供了生物学基础。
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氮是生命活动必需的元素，是组成蛋白质、核酸

等生物大分子以及氨基酸、维生素等小分子化合物

的重要成分。氮通过在自然界中的不断循环，维持

着整个生物圈的生态平衡和物种的不断进化。通过

科学家们大量的长期的研究，目前对氮的生物地球

化学循环有了基本的了解［’］。传统的观点认为，大

气中的氮气主要来源于微生物的硝化（1?6+?P?,*6?9;）
和反硝化作用（QD;?6+?P?,*6?9;），氨（1R$）只能在有氧

条件下才能被氧化成亚硝氮（1S!
% ）或硝氮（1S!

$ ），

1S!
% 或 1S!

$ 再被还原成氮气（1%）释放。近年来，

微生物家发现了在厌氧条件下微生物能够以 1S!
%

作为电子受体将 1R$ 氧化成 1% 的过程，而且认识

到这一过程在自然界的氮循环中可能发挥极其重要

的作用。这一发现改变人们对传统氮的生物地球化

学循环的认识，近十年来在这一领域取得了很多突

破性进展。

! 厌氧氨氧化的发现缘于偶然
长期以来，1RE

" 的氧化一直被认为是在绝对有

氧条件下进行的。’#AA 年，T+9H* 根据热力学反应
自由能计算和生物进化关系的分析，推测自然界中

可能存在化能自养微生物将 1RE
" 氧化成 1%，但一

直没有找到实验证据［%］。在上个世纪 #.年代，在荷
兰 QD<P6一个酵母厂的污水脱氮流化床反应器中，工
人们发现了一个奇怪的现象，反应器中有 1RE

" 消

失，且随 1RE
" 和 1S!

$ 的消耗，有 1% 生成。这一发

现与原来认为的只有在有氧条件下才能去除 1RE
"

的认识相违背。QD<P6大学的微生物学家 U?8= V:D;D;
对这一现象进行详细研究，V:D;D;认为这一神秘的
现象一定是由一种特殊的微生物作用完成的，而且

这种微生物的发现可能为废水处理提供新的方法。

如果这种微生物广泛分布在自然界中，那么这种代



谢过程在自然界可能具有广泛意义。经过大量的研

究，在 !""#年，$%&’&’研究小组正式发表了有关厌
氧氨氧化的论文，把这一新发现的生物化学过程命

名为“(’)**+,”（(’)&-+./0 )**+’/) +,/1)2/+’），即厌
氧氨氧化，并且申请了专利（34 5678!9:(!）［6］。利
用生理生化、特异性抑制剂以及同位素标记实验，

$%&’&’研究小组进一步证实 (’)**+,的本质是一个
微生物作用的过程，并且富集到了这种微生物［:］。

!"""年，;&<=2 大学的 >2-+%? 利用密度梯度离心的方
法，第一次得到了 (’)**+,菌，!@> -;A(分析显示与
浮霉状细菌（!"#$%&’()%*&#"*+）有较近的进化关系，第
一次从自然界中找到了 B-+1)当年预测的微生物［#］。

! 厌氧氨氧化菌具有特殊的生理生化
和细胞生物学特征

!"# 已知的厌氧氨氧化菌都属于霉状菌门的单一
进化群体

到目前为止，还没有得到 (’)**+, 纯培养菌
株。用现代分子生物学技术，无需纯培养，已经鉴定

到多个 (’)**+, 物种，它们分别属于 # 个属：
,#$-.-#&/+ “ 01’%#-.# ”、,#$-.-#&/+ “ 2/*$*$.# ”、

,#$-.-#&/+“ 3%#".$-/#”、,#$-.-#&/+“ 4$#((’5’6"’7/+”
和最 新 鉴 定 的 ,#$-.-#&/?“ 8*&&*$.#”。其 中，
,#$-.-#&/+“3%#".$-/#”属已经鉴定了 :个种，分别是
,#$-.-#&/+ “ 3%#".$-/# 3’1’9.$.. ”、 ,#$-.-#&/+
“3%#".$-/# 71’-#*”、,#$-.-#&/+“ 3%#".$-/# :#6$*1.”和
,#$-.-#&/+“3%#".$-/# 41#7.%#”，,#$-.-#&/+“01’%#-.#
;/"6.-#”也是最新报道的新物种，它们之间的系统进
化关系见图 !［@ C !5］。!@> -DA(基因分析表明，这些
(’)**+,菌属于单一进化群体，起源于共同的祖先，
从浮霉状菌门（4EF<%* !"#$%&’()%*&#"*+）分支进化而
来。(’)**+, 菌 属 种 之 间 的 进 化 距 离 较 大，
,#$-.-#&/+“01’%#-.#”与 ,#$-.-#&/+“3%#".$-/#”的 !@>
-DA(基因平均只有 9#G的序列同源性，这种大的
差异还没有找到更合理的解释，可能是由于其早期

起源和快速进化的结果。厌氧氨氧化菌的 !@>
-DA(和 76> -DA(基因没有分离，它们与 H>D 同时
转录。而且发现 ,#$-.-#&/+“01’%#-.#”和 ,#$-.-#&/+
“2/*$*$.#”的 !@> -DA(基因中的第九个螺旋中包含
一个 75.I的插入序列，二级结构分析预测有两个亚
螺旋 ") 和 ".，这种插入在 (DB 数据库（JJJK )-.L
E+*&K 1&）的其它 !@> -DA(基因中还没有发现［!!］。

图 # 厌氧氨氧化菌的系统进化关系（其中$#、$!、$%、$&和$##是从中国南海深海底泥中扩增出的序列）
M/NK! 4EF<+N&’/0 -&<)2/+’?E/I += (’)**+, .)02&-/)K K O!、O7、O6、O8)’1 O!! )-& 2E& 0<+’&? =-+* 2E& ?&1/*&’2 += >+%2E PE/’) >&)K QE& ’%*.&-? /’

I)-&’2E&?&? -&I-&?&’2 2E& ?&R%&’0&?’)00&??/+’ ’%*.&- /’ S&’B)’TK QE& ’%*.&- /’ &)0E .-)’0E I+/’2 /? 2E& I&-0&’2)N& ?%II+-2&1 .F .++2?2-)IK QE& .)-

-&I-&?&’2? !G ?&R%&’0& 1/U&-N&’0&K

!"! 厌氧氨氧化菌都具有特殊的细胞构造和化学
组成

厌氧氨氧化菌是革兰氏阴性椭球状化能自养

菌，专性厌氧，直径不到 !!*，菌体呈现明亮的红
色［#］。具有蛋白质的 >层，细胞壁上存在漏斗状结
构，无肽聚糖，对青霉素不敏感。厌氧氨氧化菌有一

个单一双分子层的厌氧氨氧化体（(’)**+,+?+*&），
占细胞总体积的 65G以上，实验证据表明，厌氧氨
氧化体是一个独立的产能细胞器，它是厌氧氨氧化

菌最具特征的结构，是发挥厌氧氨氧化的核心场

所［!7］。有关厌氧氨氧化体的进化，是一个非常有趣

的研究课题，它是第一个从原核细胞中发现的独立
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产能细胞器。我们从细胞的、分子的以及代谢途径

等多方面对厌氧氨氧化的进化做了探索，初步认为

这一细胞结构是内共生起源。

厌氧氨氧化菌普遍具有生长缓慢、对光和氧气

敏感的特点。目前，还未获得厌氧氨氧化菌的纯培

养菌株，密度梯度离心法是分离和纯化厌氧氨氧化

菌的有效方法，而且厌氧氨氧化的活性对细胞密度

具有很强的依赖性［!］。在富集培养期间，厌氧氨氧

化菌污泥颜色从棕色变为深红。对厌氧氨氧化菌细

胞和细胞提取物的可见光谱分析发现 ! 型细胞色
素的吸收明显增加。""#的细胞光谱分析表明没有
"型、# 型和 $ 型的细胞色素。在厌氧氨氧化活性
增加期间，$%& ’(处的吸收值逐渐增加并达到最高
值，用 )*处理后就消失［+,］。
厌氧氨氧化菌脂质含有酯连接和醚连接的混合

脂肪酸，具有独特的膜脂结构：环状系统 -、环状系
统 .和 /种不同的环状系统（- 0 .）。环状系统 -
和 .的所有环被 !%& 环连接，形成楼梯式的结构，因
此定义为梯式烷脂（1233452’4 678739）。有研究表明
在 ’"($%$")*&“+ : "(",,-.%$"(”中，1233452’4 - 和
1233452’4 .占总脂的 ,$;。目前这种梯式烷膜脂
只在厌氧氨氧化菌中发现，估计与厌氧氨氧化的功

能密切相关［+$］。

!"# 利用环境基因组学的方法完成了厌氧氨氧化
菌 !"#$#$%& &’("(()&*(%#$’%’ 的基因组全序列测定
随着近些年的研究进展，科学家们逐渐认识到

厌氧氨氧化菌在海洋氮物质循环和废水处理中发挥

极其重要的作用，迫切需要从分子水平深入认识厌

氧氨氧化机制。在多家机构联合努力下，于 /<<%年
利用环境基因组学的方法（=’>75?’(4’@26 A4’?(7B9）
基本完成了这一非纯培养菌株 C 厌氧氨氧化菌
’"($%$")*&“/*0(0(%" "&)*))1"2)%0(&%&”的全基因组序列
测定，结果发表在 D2@E54 杂志上［+!］。这一全长
$F/ G +<%大小的基因组学数据展示了厌氧氨氧化这
一特殊代谢功能的基因图谱，共包含 /<< 多个基因
参与其呼吸代谢过程。如此多的基因参与呼吸代谢

过程 只 在 异 养 菌 如 30-#"!)02 &*45*20$*!0(& 和
6708"(044" -(0%$0(&%& 中发现，这表明厌氧氨氧化菌可
能存在其他分支呼吸链，可以从不同的电子受体中

获得能源。此外，这一全基因组的测定，解决了

94"(!)-,:!0)"40&的系统进化关系，并且鉴定了梯脂
生物合成以及肼代谢相关的基因。基因组学信息使

我们认识到，厌氧氨氧化菌不是一类特殊的微生物，

而是通常微生物的一类。厌氧氨氧化是多种生命代

谢活动方式的一种，是连接生物氮循环与碳循环以

及金属循环的重要途径。

# 细菌厌氧氨氧化是在厌氧氨氧化体
内完成的呼吸产能过程

通过氮平衡和氧化还原平衡实验推测了厌氧氨

氧化发生的分子机制，并建立了厌氧氨氧化过程生

化模型［+/］。厌氧氨氧化反应的关键酶之一是位于

厌氧氨氧化体（H’2((?I?9?(4）上的肼氧化酶
（JK*），DJ0

$ 和羟胺（DJ/*J）被肼水解酶（JJ）结
合为肼，肼又被 JK*氧化，JK*与羟胺氧化还原酶
（JH*）有些相似。氧化反应发生在 H’2((?I?9?(4
的里面，形成 D/、$ 个质子和 $ 个电子。这 $ 个电
子和从来自 L7M?8629(中的 ! 个质子一起被亚硝酸
还原酶（DNL）还原亚硝酸盐为羟胺。在这个模型
中，通 过 消 耗 在 L7M?8629( 中 的 质 子 和 在
H’2((?I?9?(4 里面产生的质子，厌氧氨氧化反应建
立了质子梯度。这就导致了电化学质子梯度直接从

H’2((?I?9?(4 到 L7M?8629(。这种梯度含有化学势
能（!;<）和电子势能（!"）。!;< 和!"都有一种
让质子从 H’2((?I?9?(4的里面转运到外面的一种
动力（质子驱动力!;），在厌氧氨氧化体膜的 HOP294
的催化作用下合成 HOP。质子通过 HOP294 形成的
质子 孔 流 回 到 L7M?8629( 中，合 成 的 HOP 在
L7M?8629(中被释放，反应方程式为：

,D*C
, 0 !DJ0

$ ! $D/ 0 QJ/* 0 /J0

!R< S C /Q" TU·(?6C+

用稳定+,)同位素标记的方法发现厌氧氨氧化
菌能在厌氧氨氧化的过程中能够固定 )*/，但这种

机制目前还不是很清楚。通过基因组序列分析推测

是通过乙酰辅酶 H（)?H）途径来进行的，D*C
/ 作为

固定 )*/ 的电子供体。

$ 细菌厌氧氨氧化在海洋氮的生物地
球化学循环中发挥重要作用

在很多缺氧海洋地区，限制海水中细菌初级生

产力的因素主要是氮（硝酸盐、亚硝酸盐和铵）的可

获得性。早先科学家们就已经知道，由相当数量的

D/ 是由缺氧水中的无机氮生产的。/<</ 年，

OV2(35E8与 W269A2253的研究发现，在波罗的海过渡
区的大陆架沉积物中，/$; X %";D/ 的生成与厌氧

氨氧 化 有 关，首 次 报 道 了 在 海 洋 中 存 在

H’2((?I［+%］。在 /<<,年，两个不同的研究小组同时

,&/洪义国等：海洋氮循环中细菌的厌氧氨氧化 : Y微生物学报（/<<Q）$Q（,）



在 !"#$%&上撰文，发表了在海洋领域存在 ’("))*+
的重要发现：一个是德国生物化学家 ,$-.&%/带领他
的同事在世界上最大的厌氧盆地 0黑海中寻找厌氧
氨氧化菌［1］。他们从海面下 12 3 455米的无氧环境
的水下取样，发现在那里氨的量非常少，推测存在厌

氧厌氧菌，进一步的研究结果显示，有非常丰富的厌

氧氨氧化菌的存在。另一个是 6"7/8""%9等利用42 !
稳定性性同位素示踪的方法发现在哥斯达黎加的

:*7;* 6$7<&海湾厌氧水层中有 4=> 3 ?2>!@ 的生成

与厌氧氨氧化过程有关［4A］。在 @55B年，在北极圈极
地海冰中也发现了细菌的厌氧氨氧化［41］。随后有

了很多关于海洋细菌 ’("))*+ 的研究报道，如在
C"7#D)*%&内港、日本海、EF&/".&"G&海湾、波罗地海的
芬兰湾、安哥拉的 C&(8$&7"上升流系统、英国的泰晤
士河口和丹麦 H&77&%$.河口等［4= 0 @B］。尤其是 I<F)D9
等的最新研究表明厌氧氨氧化细菌在海洋环境中广

泛分布，但是却有低的多样性［@2］。本实验室从香港

米浦湿地自然保护区以及南海深海海底取样，研究

了其 ’("))*+ 的细菌多样性和分布的广泛性，4JI
%K!’基因分析发现，在米浦以及南海生态系统中主
要为 !"#$%&’(# 属细菌，然而我们用 ’("))*+的功能
基因 LMN 分析后发现有 )*+"#’%# 和 ,(-&-&%# 属细
菌的存在，预示在这些生态系统中有多样性的

’("))*+菌的存在。
通过大量的研究，科学家们认识到，海洋细菌的

厌氧氨氧化过程占全球海洋 !@ 产生量的 4O? 3 4O@，
厌氧氨氧化与全球的氮物质循环密切相关。这一发

现从根本上改变了人们对全球氮物质循环的传统认

识，让海洋学家也认识到反硝化细菌并不是海洋 !@

产生的唯一微生物。由于氮物质循环与碳物质循环

密切相关，因此可以推测，细菌的厌氧氨氧会影响大

气中的 EN@ 浓度，从而对全球气候变化产生重要影

响。对于厌氧氨氧化菌的种类、生理特征、电子传递

与能量产生的分子机理及其生态分布的探索，并构

建更合理的全球海洋氮物质循环具有重要生态环境

意义。然而，对于海洋细菌的厌氧氨氧化，我们只了

解其中很少的知识，还有大量的问题需要进一步研

究。例如不同海域厌氧氨氧化特征，海洋厌氧氨氧

化的关键影响因素，海洋厌氧氨氧化菌的生态分布，

因此迫切需要描绘全球海湾、深海以及远洋厌氧氨

氧化的详图。

除了海洋，目前已经有关于在淡水生态系统进

行厌氧氨氧化的报道。I<F$P&%#等的研究表明，在世

界第二大湖 Q"(8"(-DG"湖有 4?>的 !@ 是由细菌厌

氧氨氧化产生［@J］；在中国的新沂河，也有厌氧氨氧

化菌的存在［@A］，但这方面的研究还较少。

! 细菌厌氧氨氧化为废水生物脱氮新
技术的研究提供了理论基础

厌氧氨氧化实现了氨氮的短程转化，缩短氮素

的转化过程，对能耗和碳的依赖更少，大大降低了

成本和 EN@ 的释放，具有极大的优越性。对厌氧氨

氧化菌生理生化特性的研究为开发更节约能源、更

符合可持续发展要求的废水脱氮技术提供了生物学

和微生物学基础。第一座完全厌氧氨氧化反应器在

荷兰的鹿特丹建成，总装机容量为 255 吨 O天。目
前，有关厌氧氨氧化的应用研究人们也进行了广泛

探索［@1］。然而由于其生长速率慢，比增长率低，因

此高效富集培养厌氧氨氧化菌，解决其菌体增殖和

持留问题，扩增菌体以便有效应用于污水处理厂中

是今后一段时间的重要研究课题。

" 研究展望
有关 ’("))*+的研究，是最近才发展起来的研

究领域。自第一个厌氧氨氧化细菌的报道以来，全

世界的微生物学家已经在这个领域做了大量的研

究，取得了可喜的研究进展。然而，这一学科毕竟还

很年轻，对 ’("))*+ 的认识还不够深入，仍然有很
多科学问题需要进行深入研究（4）厌氧氨氧化菌生
物多样性的探索。目前鉴定的厌氧氨氧化菌都属于

浮霉状菌门的单一进化群体，包括五个属。可以预

测，自然界中可能存在其他类型的细菌具有厌氧氨

氧化特征，新的厌氧氨氧化群体的发现，将会丰富对

这一代谢特征的认识；（@）目前对于厌氧氨氧化的研
究目标主要集中与海洋环境，在其他环境中探索厌

氧氨氧化过程，如淡水环境中和土壤环境中，还没有

充分的认识。进一步探索其它环境中的厌氧氨氧

化，将会充分认识其在自然界全球物质循环过程中

发挥的重要作用；（?）厌氧氨氧化机制研究：目前对
于厌氧氨氧化的机制还不够清楚，尤其是其电子传

递链和能量产生机制需要深入探讨；（B）厌氧氨氧化
在高铵氮废水处理中的应用研究。

中国幅员辽阔，有渤海、黄海、东海和南海广阔

的近海海域，因此对中国近海 ’("))*+菌的生态分
布和氨氧化作用的研究，对于丰富全球氮循环的认

识将会提供重要基础。尤其是南海，地处热带亚热

带，生态系统复杂，南中国海是在全球气候变化大背

B1@ RD8$* L*(8 &# "7 S O."/# 0%"*+1%+$+2%"# !%&%"#（@55=）B=（?）



景条件下研究海洋生物与环境相互作用的理想场

所。有关 !"#$$%& 海洋氮循环的微生物海洋学的
研究仍将是未来一段时间的热门研究课题，将仍然

有大量的高质量论文和科研成果的产出。本课题组

正在以南中国海海域为研究对象，立足国际前沿，整

合现代分子微生物技术与海洋技术，开展有关我国

海洋氮循环相关领域的研究。这些研究成果将在填

补我国在这一领域研究的空白，在追踪国际前沿，发

展我国的微生物海洋学的过程中发挥积极作用。
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