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摘要：从湿地植物根区微环境研究出发，分析了湿地系统氮循环中微生物效应及其湿地植物为微生物生长提

供的微生态系统功能。指出在湿地系统氮循环中的微生物过程（包括亚硝化、硝化、反硝化和异化作用等）是

氮降解的主要过程，植物对营养物质的直接去除所占比例很小，但植物的生理特性从不同途径影响不同氮化

合物的微生物转化。厌氧氨氧化过程是一种氮素转化的新途径，能同时将两种氮污染物（氨氮和亚硝酸氮）

转化成气态氮，从而高效地减缓氮污染问题。好氧 ,厌氧界面在湿地植物根区微环境中的广泛存在及有关研
究成果，说明了湿地氮循环系统中厌氧氨氧化过程存在的可能性。
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湿地是地球表层重要的生态系统，自然湿地有

“改善”相邻水体水质的能力［’］，湿地系统可以通过

养分循环，即微生物反硝化、生物量吸收以及沉积等

作用，有效地减少水体中氮浓度［!］。总体上说，湿地

系统中的营养物质氮主要由微生物的作用而去

除［%，#］，微生物在湿地系统中的物质和能量循环起着

重要的作用，当然植物也是必不可少的，它们为微生

物的生长提供良好的微生态环境，为好氧型微生物提

供足够的氧气，同时也吸收一部分营养物质（主要是

无机氮），但植物的吸收对氮的脱除作用微小［/］。

氮循环是一个复杂的系统，生物圈中绝大部分

氮以氮气的形式在大气中存在，氮气通过生物和非

生物作用固定后被生物体所利用。固定生成的氨氮

被同化成有机氮或转化成硝酸氮，硝酸氮又通过反

硝化作用转化成氮气或一氧化二氮。气态氮的生成

促使氮从生态系统中减少，增加大气圈中的氮气。

不同的氮循环过程需要不同的条件，条件的不同又

导致不同的氮转化反应空间分布的不同［$］。植物、

微生物和介质在氮循环中所起的作用对氮污染的优

化控制十分重要。

氮的硝化和反硝化过程被认为是湿地及其他生

态系统中氮降解的主要过程［( 0 )］，但最近厌氧氨氧

化过程的提出［’"］及其在黑海［’’］、其他淡水水体和

沼泽［’!，’%］中的发现给传统的氮循环理论增加了新

的内容。厌氧氨氧化过程是指氨氮在厌氧条件下以

亚硝酸氮为电子受体直接反应生成氮气的过程。微

生物学家和环境学家对这一过程的生物学特性、生

态学特性以及污水处理厂的应用等进行了大量的研

究［’# 0 ’+］。1234567 等［’’］提 出了厌氧氨氧化菌
（ !"!##$% 菌）在黑海氮循环中的作用，但对于
!"!##$% 菌在淡水生态系统尤其是湿地系统氮循环
中的作用还缺少研究。89:99;5<7956等［%］提出厌氧氨
氧化在湿地中的生物过程，以及如何在实验室模拟

这一过程并进行理论研究是将来的研究方向。

=>??56等［’)］也提出了类似的推断，也就是厌氧氨氧
化过程可能是湿地系统中除硝化、反硝化等以外的

另一种氮循环途径。由于 !"!##$% 菌在天然环境
中的存在性［’!，’%］及湿地根区适宜其生存的微环境

的存在，!"!##$% 菌也有可能在湿地环境中存在。
本文将从湿地植物根区微环境的分析出发，进一步

探讨湿地氮循环及微生物的作用。

! 湿地植物根区微环境

! *! 湿地根区的好氧 ,厌氧界面
微生物在湿地系统营养物氮的去除中起着主要

作用，@<? 等［!"］通过收割实验，分析表明湿地系统
中，只有 #A 0 ’’A的氮是通过植物吸收去除的，而绝
大部分氮（+)A 0 )$A）是由反硝化作用去除的。
89:99;5<7956等［%］也发现在人工湿地中，营养物质的转
化和矿化作用主要是由微生物而不是植物引起的。

能够使众多微生物生存并发挥作用的当属植物

根区微环境的建立，植物根区微环境为微生物的生
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存和繁殖提供良好的场所［!"］。#$%& 等［!!］研究表
明，由于植物的存在而形成的根区微生态环境对于

底泥中发生的硝化和反硝化作用是非常重要的。

植物根区微环境，各组分可能发生的相互关系

以及溶解氧的变化如图 "和图 !所示。这里是由植
物、微生物、土壤和污染物氮之间相互影响引起的物

理化学和生物过程的活性区域。

图 ! 湿地植物根区微环境［"］

图 " 根区好氧 ’厌氧界面溶解氧变化

严格地说，根区（()*+,-&)$($）又分为内（植物根
内部）、外（植物根周围环境）两个部分［.］，这两个部

分的交界面是根面［!.］。如果要研究污染物在湿地

中的净化效果，那么就有必要进一步研究不同植物

根区环境中特定微生物的群落特征，以及在湿地沉

积物中微生物产生的化合物和颗粒污染物是如何相

互作用的［.］。

在根区微环境中，好氧 ’厌氧界面又是其中起作
用的主要方面，所以对于根区微环境的研究又归结

为对好氧 ’厌氧界面的研究。所有的水生生态系统
都存在着好氧 ’厌氧界面，这一界面一般在底泥内部
形成，这是因为水生植物根系的复氧作用将氧气一

直输送到植物的根部，也就是植物生长的介质———

底泥中。植物在这一过程中充当了生物泵的作用，

在植物内部，氧气通常在通气组织中得到扩散，从而

将植物叶片和根系联系在一起，而在根细胞及其周

围孔隙水中，氧气的扩散系数迅速下降，形成了根区

强烈的氧梯度［!/］，也就是根区好氧 ’厌氧界面的来
源，好氧区为参与有机物降解的异氧菌和氨氧化的

硝化菌提供氧气［!"］，从而促进好氧矿化过程和硝化

过程［!0］，厌氧区为异氧反硝化提供可能性，好氧和

厌氧条件的共同存在促使大量的微生物在这一区域

生存，12&&$34$(5等［!6］研究表明底泥表面的微生物

数量比上层水体一般要多 .个数量级，从而促进营
养物质的转化。

厌氧氨氧化过程存在的前提条件是氨氮、亚硝

酸氮的同时存在，以及缺氧的环境。湿地中广泛存

在的这种好氧 ’厌氧界面的建立也是厌氧氨氧化过
程在自然湿地中存在的一个前提。好氧的环境可以

促使好氧氨氧化菌将一部分氨氮氧化，氧量的限制

又会使氨氮的氧化停留在亚硝酸氮阶段，从而为厌

氧氨氧化提供电子受体，最终得到氮气。但这只是

理论判断，这一过程是否存在还有待进一步研究。

! 7" 根区微环境的影响因素
湿地植物根区微环境对污染物的去除起着重要

的作用，同时也受各种条件的影响。影响湿地根区

微生态环境的因素可以从以下几个方面考虑：

#$ 植物生长的介质［.］。土壤的组成和物理性
质，包括颗粒分布、孔隙率、不均匀系数、渗透系数等

会影响系统水流的水力条件，从而对微生态环境造

成影响。同时，土壤是植物生长和微生物膜的主要

介质。

%$ 植物根系的生长。植物根系的生长会影响
土壤的水力条件［!8］。一方面，植物根系和微生物的

生长产生的生物量会对土壤孔隙造成一定的堵塞现

象，而另一方面死亡根系的微生物分解会形成二级

土壤孔隙［.］。

&$ 植物的种类。不同植物输氧效率不同，譬如
通气植物的输氧效率一般高于其他植物，输氧效率

高，就易形成好氧 ’厌氧界面。此外，微生物的硝化活
性也受植物的影响，因为植物吸收了氨氮，而硝化细

菌对氨氮的摄取能力比不上植物。92:; <7=7 >,?$;*$(
等［!@］研究表明植物对反硝化作用有促进作用。

’$ 除植物以外，其他因素（如水层的扩散作用）
所产生的氧气也会对植物根区微环境中的氧量产生

影响。其他物理化学性质（如氧化还原电位（AB9）、
&C值、电导等）也会对这一区域产生影响，如当 AB9
降低说明还原区的作用增强，反之说明氧化区的作

用增强。

" 湿地氮循环

" 7! 氮循环
如今，提高氮的去除率是湿地研究的主要目的

所在，因此湿地氮循环当属研究之重。湿地系统中

氮以不同的形式存在，受农业污染的湿地中氮主要

以硝酸氮的形式存在；湿地受废水污染或畜牧、养殖

污水污染的时候，氮主要是以氨氮形式存在。氨氮

能够黏附于带负电的颗粒（如黏土）沉淀下来，或者

被植物吸收。亚硝酸氮是有毒的氮化合物，但由于
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图 ! 湿地氮循环

它的不稳定性，湿地中亚硝酸氮的浓度并不是很高。

总氮和无机氮（!"#
$ ，!"#

% ，!&’
( ）之间差值是颗粒氮

和溶解态有机氮（腐质酸和棕黄酸、氨基酸等［%)］，其

中颗粒氮可能是活的或死亡的有机物质，如藻类和

植物）。在沼泽湿地中，溶解态的氮是重要的氮循环

产物［$*］。

湿地系统中，植物吸收的是矿化无机氮（主要是

氨氮和硝酸氮），绝大部分微生物也参与着不同形态

无机氮的转化。图 $给出了湿地中氮循环的主要路
径，其中植物、微生物和土壤参与的内部循环是主要

的氮循环过程［$+］。

由于在整个氮循环中，有机氮通过氨化作用转

化成无机氮后，一系列的反应都与无机氮的转化有

关，而且微生物和植物在氮循环中利用的主要是无

机态的氮，所以这里只讨论无机氮。无机氮主要包

括氨氮（!&’
( ）、联氨（!%&(）、羟氨（!&%"&）、氮气

（!%）、一氧化二氮（!%"）、一氧化氮（!"）、二氧化氮
（!"%）以及亚硝酸氮（!"%

#）和硝酸氮（!"$
#）。这

些氮化合物在氮循环中可能发生的转化关系见

表 +［$%］。无机氮化合物的新陈代谢在湿地植物根区
微生物生理作用中起着许多重要的作用。

从湿地氮污染物去除的角度出发，微生物引起

的硝化和反硝化作用是将污染物氮从湿地系统中去

除的主要途径，湿地氮循环中硝化和反硝化过程将

进入湿地的绝大部分氮转化，一般可将氮去除 ,*-
. )*-［$$］。在好氧基质中，有机氮通过氨化作用转
化成氨氮，而氨氮可以被植物和微生物利用，或被带

负电的颗粒（如黏土）吸附，或扩散到表面好氧区。

当氨氮扩散到好氧区的时候，被亚硝酸单胞菌利用

将其氧化成亚硝酸氮，硝化杆菌又将亚硝酸氮氧化

成硝酸氮。当硝酸氮扩散到厌氧区时，植物或微生

物的异化作用或厌氧细菌将硝酸氮还原成气态氮。

湿地中氧化区和还原区交替出现的现象满足了氮循

环的需要并使反硝化速率最大化［$(］。

近来，一些研究者提出了一些关于氮循环的突

表 " 氮循环中的酶及其催化的反应

反应

名称
酶 反应式

/0112自由能变化
3（45·678 # +）

发生

位置

亚
硝
化

硝
化

厌
氧
氨
氧
化

反
硝
化
和
异
化
作
用

氨单氧酶
!&(

’ ’ "% ’ &’ ’
%9# : !&%"&’ &%"

# +(*;< 横跨膜

羟氨氧化

还原酶

!&%"&’ &%" :
!"%

# ’ = &’ ’ (9# %%;=
外周

胞质

亚硝酸氧化

还原酶

!"%
# ’ &%" :

!"$
# ’ %&’ ’ %9# >$;$ 细胞膜

联氨水

解酶

!&(
’ ’ !&%"&:

!%&( ’ &%" ’ &’ # (<;+ 周质

联氨氧化

还原酶

!%&( :
!% ’ (&’ ’ (9# # %>>;+

有待

研究

羟氨氧化

还原酶

!"%
# ’ (9# ’ =&’ :

!&%"&’ &%"
# %%;=

有待

研究

硝酸还原酶
!"$

# ’ %9# ’ %&’ :
!"%

# ’ &%"
# >%;) 细胞膜

亚硝酸

还原酶

!"%
# ’ 9# ’ %&’ :

!" ’ &%"
# $%;) 周质

!"还原酶 %!" ’ %9# ’ %&’ :
!%" ’ &%"

# %%<;( 周质

!%"还原酶
!%" ’ %9# ’ %&’ :
!% ’ &%"

# %<+;> 周质

亚硝酸异化

还原酶

!"%
# ’ <9# ’ >&’ :

!&(
’ ’ %&%"

# ($<;*
有待

研究

破性理论［$= . $>］：硝化反应不仅可由自养菌完成，某

些异养菌也可以进行硝化作用；反硝化不只在厌氧

条件下进行，某些细菌也可在好氧条件下进行反硝

化；而且，许多好氧反硝化菌同时也是异养硝化菌

（如 !"#$%&"’()’ &’*+$+)$&"’， ,-.’-#/(*% 0’(.’-#%，
1%(23$4$*’% %+2+5()# 等），并能把氨氮氧化成亚硝酸
盐后直接进行反硝化反应。

在表 +中提到的厌氧氨氧化也是当前研究的热
点。据 ?9@78［$)］估计，在海洋氮气的产量中厌氧氨
氧化过程产生的氮气能够占到 $*- . =*-，ABCD［(*］

也指出，厌氧氨氧化过程产生的氮气最大能占到总

氮气产量的 %)-，而且当富含氮的有机质被降解或
者从厌氧氨氧化区域以外带入足够的氨氮的时候，

这个比例还可能再提高。这都说明湿地系统中同样

可能存在的厌氧氨氧化过程将对湿地的氮循环起到

举足轻重的作用。从图 (中可以清楚地看出厌氧氨
·$·



氧化过程（带箭头黑色实线）的地位。

图 ! 简化的好氧 !厌氧界面氮循环［"#］

$ "$ 微生物在氮循环中的作用
氮的微生物新陈代谢在地球氮循环中起着重要

作用，当然在湿地的局部氮循环中也是极其重要的。

在根区微环境中，从化合态氮到气态氮从而去除氮

污染物质的转化主要通过硝化 !反硝化起作用［#$］。
硝化作用的反应过程为：%&’

# !%()
* !%()

+ 。

氨氮向亚硝酸氮的转化由亚硝酸单胞菌属

（!"#$%&%’%()&）、亚硝酸球菌属（!"#$%&%*%**+&）及亚硝
酸螺菌属（!"#$%&%&,"$)）等起作用，但其中在湿地和其
他生态系统中亚硝酸螺菌属比亚硝酸单胞菌属更普

遍［#$ , #-］。亚硝酸氮向硝酸氮的转化主要通过硝化

杆菌属（!"#$%-)*#.$）、硝化球菌属（!"#$%*%**+&）起作
用，它们都是好氧菌，适宜在中性和偏碱性的环境中

生长，是化能自由菌，不需要有机营养。

反硝化作用硝酸氮被还原为氨或气态氮。大多

数细菌、放线菌和真菌都能利用硝酸氮为营养，在硝

酸还原酶的作用下（表 $）将硝酸还原为氨，进而合
成氨基酸、蛋白质和其他含氮有机物。硝酸氮向气

态氮的转化主要通过反硝化菌在厌氧条件下进行。

反硝化细菌主要有施式假单胞菌（ /&.+0%’%()&
&#+#1.$"）、脱氮假单胞菌（/& 2 3.("#$"4"*)(&）、荧光假单
胞菌（ /& 2 56+%$.&*.(&）、色杆菌属的紫色杆菌
（78$%’%-)*#.$"+’ 9"%6)*.+’）、脱氮色杆菌（ 78$%’ 2
0.("#$"4""*)(&）等。
这些微生物活动是完成氮循环的主要机理所

在，其中硝化反应中化能自氧硝化菌从氨氮向亚硝

酸氮氧化的过程中得到能量［#.］，反硝化将硝酸氮转

化为氧化二氮或氮气，使细菌在缺氧条件下获取能

量［#/］。同时，在缺氧条件下，硝酸氮还原为氨氮的

异化作用能够消除过剩的还原能力［#0］，产生用于同

化作用的氨氮，或者促进微生物的厌氧生长。

此外，湿地植物根区微环境中可能存在的厌氧

氨氧化作用将会对湿地氮循环产生何种影响还有待

研究，但对于厌氧氨氧化反应和具有这一特性的

)()’’%: 细菌已经有了很多研究。
$ "" 植物在氮循环中的作用
虽然在湿地以及其他生态系统中，植物对营养

物质的直接去除所占的比例很小，但是如前所述，植

物是整个系统中必不可少的一部分，植物会从不同

途径影响不同氮化合物的微生物转化：!植物根系
的呼吸作用导致氧气的消耗，从而形成厌氧微环境，

促进反硝化的进行；"微生物的生长离不开各种营
养物质，根系的分泌物为微生物的生长提供碳

源［#1 , -$］；#植物与微生物竞争硝酸氮［-*，-+］，起到一
定的氮去除的作用，尽管比例不高；$湿地植物能够
从大气中输送不同的气体（氧气、气态氮）到土壤，反

之亦然［1，-# , -/］，促进氮循环过程的完成；%植物对
水分的吸收改变土壤通风状态，从而影响气体和溶

解态营养物质的扩散［-0］。

" 氮循环系统中的厌氧氨氧化过程

" "% 厌氧氨氧化的生物化学反应机理
2345678和 9:;<78［-1］首次提出了好氧氨氧化过

程的生物化学描述，=43>78等［.?，.$］首次通过实验证
实了厌氧氨氧化过程的微生物学特性，即亚硝酸盐

是最佳的电子受体，羟胺和联氨是重要的中间产物，

@ABC3<等［$/］根据$-%示踪剂研究的结果也证实了这
一点。

厌氧氨氧化反应方程式为

%&’
# ’ %()

* ! %* ’ *&*(
这一过程事实上是方程［.*］

%&’
# ’ $D+*%()

* ’ ?D?..&E()
+ ’ ?D$+&’!

?D*.%()
+ ’ $D?*%* ’ ?D?..E&*(?D-%?D$- ’ *D?+&*(

的简化形式，该方程可以分解成两部分，简化的厌氧

氨氧化反应过程

%&’
# ’ %()

* ! %* ’ *&*(
以及被固定的 E(* 产生的 &E()

+ 与 %()
* 反应生成

%()
+ 和生物量的过程

?D+*%(*
) ’ ?D?..&E(+

) ’ ?D$+&’!
?D*.%(+

) ’ ?D?*%* ’ ?D?..E&*(?D-%?D$- ’ ?D?+&*(
" "$ !"!##$% 菌的生物化学特性

7)(0"0)#+& ;$%*)0") )()’’%:0")(& 是首次通过实
验发 现 的 一 种 )()’’%: 菌，其 超 微 结 构 与
F3C;AG:H5A7G7I$有很多相似之处。与一般微生物细胞
相比，这些微生物的蛋白质细胞壁不含有肽聚糖，所

以对氨比西林不敏感。最近，又发现了一种新的

)()’’%: 菌（ 7)(0"0)#+& <+.(.(") &#+##=)$#".(&"&，其基
因序列与 ; 2 )()’’%:"0)(& 的相似性小于 1?>［$#］。
现已发现的 )()’’%: 菌还有 7)(0"0)#+& ?*)6"(0+)
&%$%@"(""［$$］，7)(0"0)#+& ?*)6"(0+) -$%0). 和 7)(0"0)#+&
?*)6"(0+) A)=(.$"［.+］。
目前，对于好氧氨氧化菌 !"#$%&%’%()& .+#$%,8)

的生物化学特性的研究已很深入［#/］，主要在于氨单
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氧酶、羟氨氧化还原酶（!"#），这些研究是揭示
!"!##$% 菌新陈代谢途径的基础。众所周知，自由
态的联氨在氮的微生物新陈代谢过程中的出现是少

见的［$%］，联氨可以通过 &’()$*$#$"!* +,()$-.! 的 !"#
向氮气转化。/ 0 !"!##$%’1!"* 细胞提取液中高的
!"#活性表明，在厌氧氨氧化反应机理中这种酶同
样是有效的［$&］。从 / 0 !"!##$%’1!"* 细胞提取液将
一种新的 !"#酶进行了纯化，该 !"#缩氨酸碎片的
氨基酸序列是十分特殊的。这种 / 0 !"!##$%’1!"* 酶
含有几种与 & 0 +,()$-.! 酶类似的 ’ 型细胞色素。
/ 0 !"!##$%’1!"* 酶也同样能催化联氨和羟氨的氧
化。但是 / 0 !"!##$%’1!"* 酶只存在于细胞质带有
膜结构的区域（占细胞体积的 ()2以上）内，这种组
织可能在 / 0 !"!##$%’1!"* 的异化作用中起着重要
的作用，所以将其命名为“*+*,,-.-/-,0”。然而
*+*,,-.-/-,0是否含有更多转化亚硝酸氮和联氨的
酶还有待进一步研究［%1］。

! 0! !"!##$% 菌的生态学特性
自从研究人员从自然环境中发现厌氧氨氧化现

象以来，对生态系统中具有这种特性的细菌的发现

进行了大量研究。早在 $2(3 年就已在美国的
40+5-6*湖的底泥发酵过程中发现了 73 的产生，但

其产生的机理当时没有得到明确［%8］。在日本的

9:;*<:<-湖也发现从氨氮直接产生 73 的现象
［$3］。

最近，又在淡水水体的底泥中证实了类似现象［$(］。

厌氧氨氧化现象存在的前提条件是氨氮、亚硝

酸氮的同时存在，以及缺氧的环境。在自然生态系

统中，亚硝酸氮可能会由于氧的限制而使硝化反应

不完全导致其积累，或是由于反硝化电子供体（硫化

物或有机物）的不足限制了硝酸氮的反硝化过程所

致。因此，许多底泥的好氧 =厌氧界面是厌氧氨氧化
菌存在的最佳场所［$%］。 >-?@0+/0+ 等［%%］和 4A??*B
等［%&］对黑海某一分层中通过微电极研究发现了氨

氮和亚硝酸氮的层叠分布，表明适合 !"!##$% 菌生
存的环境确实存在；此后，9ABC0?/等［$$］在黑海中发
现了在厌氧条件下在亚硝酸盐的参与下将氨氮氧化

成氮气的细菌，从缺氧的深水扩散到上部的氨氮被

含氧区以下的这种厌氧氨氧化菌消耗。这是厌氧氨

氧化菌第一次被认识并直接与环境中不挥发性无机

氮的去除联系在一起。

荧光原化杂交（DEF!）分析和活性测试表明，在
缺氧反应器中好氧和厌氧氨氧化菌均存在，但没有

检测到硝化菌（&’()$3!4(+) 或 &’()$*-’)!）。显然，好氧
硝化菌没有能力和好氧氨氧化菌竞争氧气，没有能

力和厌氧氨氧化菌竞争营养物亚硝酸氮［%G，%2］。在

这种条件下，厌氧和好氧氨氧化菌能形成稳定的群

落。这种好氧和厌氧氨氧化菌的协同作用不只是在

污水处理厂发生［$G，&)］，而且在天然好氧 =厌氧界面
的地位也举足轻重。最近，研究揭示了似 &’()$5
*$#$"!*在缺氧条件下基于 7#3 的新陈代谢，表明两

组氨氧化菌在缺氧条件下的进一步作用是可能的。

从环境中发现具有这种特性的微生物与现有的

!"!##$% 菌的比较将带来更多的 !"!##$% 菌家族的
信息，为厌氧氨氧化现象更深入的研究提供基础。

也就是，在湿地微生物聚集的根区好氧 =厌氧微环境
中，也是有可能发生这一作用的。

" 小 结

目前已有在湿地中发现厌氧氨氧化过程及厌氧

氨氧化细菌存在的报道［$%］，但是还没有系统的有关

厌氧氨氧化过程在湿地氮循环中所起作用的研究，

这一过程的深入研究，对于更好地利用自然湿地这

座天然的氮沉积槽去除污染物氮具有深远的意义。

分子微生物技术（如荧光原位杂交（DEF!）、多聚酶链
式反应（HIJ）、K7"克隆和测序等）及同位素标记技
术［&$］，将是更深入的认识湿地根区微环境中不同微

生物的存在性及其对湿地氮循环作用的可靠技术

手段。
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