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摘要：海洋氮循环在地球元素循环中充当着必不可少的角色。海洋氮循环是由一系列氧化还原反应构

成的生物化学过程。固氮作用和氮同化作用为生态系统提供了生物可用氮(铵盐)。硝化作用可进一步

将铵盐氧化为硝酸盐，硝酸盐又可以通过反硝化作用转化为氮气。整个氮循环实现了海洋中不同含氮

无机盐间的转换。微生物是海洋氮循环的重要驱动者，海洋氮循环的研究可以帮助理解海洋生物与地

球环境相互作用及协同演化的机制，从而更好地保护地球生态环境。随着氮循环关键微生物基因组尺

度代谢网络模型的发表，研究者可以利用代谢网络模型来研究不同氮循环过程的效率、环境因子对氮

循环过程的影响以及解析氮循环及生物网络的内在机理等，从而帮助人们更深入地研究海洋氮转化机

制。本文主要综述了海洋氮循环过程中各个转化过程的主要微生物，以及基因组尺度代谢网络模型在

分析氮循环中的应用。 

关键词：固氮过程，硝化过程，反硝化过程，厌氧氨氧化过程，异化硝酸/亚硝酸还原过程，海洋氮      

循环 

 
 

氮是蛋白质、核酸等关键生命元件合成的重

要元素，是生物初级生产力的限制因素之一[1]。

地球上存在不同形态的氮，大气中的氮气作为分

布广泛的重要氮库存，仅有一部分固氮细菌和古

菌才能利用[2]。尽管环境中存在例如铵盐和硝酸

盐这种生物可利用的氮，但是这些性质活泼的氮

形态与氮气相比含量很少。位于陆地上的可自由

获取的氮总量人们还并不了解，但是海洋中的存

量估计有 340 至 3600 Tg[2]。为了更好地利用氮，

海洋微生物可将各种不同的含氮代谢物进行互相
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转化[3–4]。海洋氮循环中起到了关键调控作用的两

个转化过程是固氮过程和反硝化过程。此外，还

包括氨同化吸收过程、硝化过程、异化硝酸/亚硝

酸还原过程和厌氧氨氧化过程(如图 1 所示)，上述

6 个过程形成了海洋氮循环的主体。随着人类对

地球影响的加大，大量使用氮肥和燃烧化石燃料

导致了海洋生态系统中氮输入量增加了一倍[2]，引

发了水体营养化(赤潮等)、藻类暴发和生物多样

性丧失等对地球生态系统的负面影响。因此，我

们需要对海洋微生物氮转化机制进行深入研究，

通过生物工程的方法保护海洋氮循环的健康和

平衡。 

随着基因组分析技术的不断进步，氮循环关

键微生物的基因组数据越来越多，利用已发表的

数据可以构建氮循环关键菌株的基因组尺度代谢

网络模型，借助代谢网络中的计量学方法如代谢

通量平衡分析(flux balance analysis，FBA)[5]来分析

海洋氮循环网络，包括预测氮循环过程与菌株生

长间的关系、解释环境因子在氮循环过程中的影

响、解析氮循环及生物网络的内在机理[6]等，从而

更深入地了解整个海洋氮循环过程。在这篇综述

中，我们结合已发表的和本课题组构建的海洋氮

循环关键微生物的代谢网络模型进行总结分析，

介绍基因组尺度代谢网络模型在研究海洋氮循环

中的应用。希望可以借助代谢网络模型这一分析

工具，为研究海洋氮循环提供新的思路。 

 

 
 

图 1.  氮循环主要过程 

Figure 1.  Main processes of the nitrogen cycle. The main microorganisms in the nitrogen fixing process: 
Trichodesmium erythraeum, UCNY-B (Crocosphaera watsonii), etc.; the main microorganisms in the nitrification 
process: Nitrosopumilus maritimus, Nitrosomonas europaea, etc.; the main microorganisms in the denitrification 
process: Rhodopseudomona sphaeroides, Pseudomonas stutzeri, etc.; main microorganisms in the DRNA process: 
Planctomycetales, Plantomycetales; main microorganisms in the anammox process: Candidatus Scalindua, etc. 
Abbreviation: DRNA, dissimilatory nitrate reduction to ammonium. 
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1  固氮过程 

海洋氮循环中固氮过程是必不可少的一环，

它通过激活惰性的氮气，最终获得生物可利用的

氮 NH4
+。 迄今为止，海洋生物年固氮量约为   

140 Tg N/yr[7–8]。作为地球氮循环的第一步，通常

只有具有金属固氮酶基因的细菌或古菌才具备

固氮能力，它们在生物可利用氮缺乏时具有竞争

优势。固氮菌主要有非异型丝状蓝细菌、异型丝

状蓝细菌(可分为共生型，寄生型)以及单细胞蓝

细菌三类[9]。 

海 洋 固 氮 中 最 重 要 的 微 生 物 束 毛 藻

(Trichodesmium spp.)，是最具代表性的非异型丝

状蓝细菌，该种属含有扭束毛藻(T. contortum)、

纤束毛藻(T. tenue)、铁氏束毛藻(T. thiebautii)、

红 海 束 毛 藻 (T. erythraeum) 、 汉 氏 束 毛 藻       

(T. hildebrandtii)。由于其独特的生理生态特征，

束毛藻一般均存在于寡营养盐环境的热带和亚热

带海域水体，它可以借助水华迅速且大量地固氮，

年固氮量在 60–100 Tg 左右[7–10]。束毛藻一方面通

过卡尔文循环吸收 CO2 进行固碳，另一方面利用

从光合作用获得的能量来固氮[11]。束毛藻固定的

氮不仅会被用于合成生物质，其释放的代谢物还

会供给其他生物。Glibert 等[12]推测束毛藻提供给

其他生物的氮占其本身固定氮的 30%–50%。对于

红海束毛藻(T. erythraeum)，2017 年 Gardner 等[10]

收集数据，构建出含有 971 个反应、986 个代谢物

以及 647 个基因的基因组尺度代谢网络模型。通

过模型模拟发现在最优生长速率条件下，该菌总

固氮量中有 29.4%排放到环境中，这与文献报道

的该菌每年释放其固氮的 30%–50%这一实测数据

接近[12]。 

作为近年来才被发现和广泛研究的固氮菌，

单细胞蓝细菌主要包括分布在大西洋与太平洋

等海域的 UCNY-A 和 UCNY-B (Crocosphaera 

watsonii)。单细胞蓝细菌在寡营养盐海域中数量为

103–106 个/L 海水。Martínez-Pérez 等发现热带北

大西洋海域 20%的固氮量都来自于 UCYN-A 单细

胞蓝细菌。这表明了 UCYN-A 单细胞蓝细菌对海

洋氮循环有很大的影响[13]。2018 年，Harding 等[14]

证明 UCYN-A 单细胞蓝细菌在寒冷高纬度水域中

可以固氮，低温并不会影响其分布与活性。 

异 型 丝 状 蓝 细 菌 的 主 要 种 属 包 括 项 圈 藻

(Anabaena spp.)、节球藻属(Nodularia spp.)和丝囊

藻属(Aphanizomenon spp.)。后两者在水华时异形

胞可达 104 个/L 海水。异形丝状蓝细菌包含共生

型和寄生型两类，例如和硅藻共生的胞内植生藻

(Richelia intracellularis)。在全球寡营养盐的热带

和亚热带海域发生水华期间，这种共生体的异形

胞为 103 到 106 个/L 海水，在许多海域中硅藻固氮

共生菌的固氮能力仅次于束毛藻[15]。这种共生固

氮菌可同时进行固碳和固氮，对“生物碳泵”过程

和海洋氮循环都有十分重大的影响。 

除上述三类主要固氮菌之外，海洋中还存在

其他类型的固氮菌，如施氏假单胞菌，该菌既可

以进行固氮作用又可以进行反硝化作用。为了对

其进行系统的研究，Babaei 等 [16]构建了此菌第  

一个基因组尺度代谢模型 iPB890。利用 iPB890

模型进行模拟，在微好氧缺 NH4
+条件下，施氏

假单胞菌的固氮反应通量为 1.64 mmol/(gDW·h)；

然 而 当 NH4
+ 供 给 充 足 时 ， 固 氮 反 应 通 量 为    

1.11 mmol/(gDW·h)。该结果说明固氮酶的活性在

NH4
+充足下受到了抑制，Zhang 等[17]的实验结果

证明了这一结论。除 NH4
+之外，环境中氧气浓度
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也影响固氮效率，模拟发现施氏假单胞菌在不同

氧气浓度下固氮效率的变化，发现从厌氧到微好

氧环境下，随着氧气吸收率的增加，固氮反应通

量也随之增加，这一结果与上述的实验结果相符。

产甲烷菌 Methanococcus maripaludis 也具有固氮

的能力，Goyal 等[18]构建了此菌的基因组尺度代谢

网络模型 iMM518，利用该模型研究甲烷生成、固

氮和其他代谢途径。他们利用 iMM518 模拟了氮

对固氮酶操纵子的调控机制，结果表明在富氮条

件下会导致固氮酶表达活性增强，结果与实验数

据相近。 

海洋中固氮微生物的固氮效率受到许多环

境因子影响，例如无机盐、CO2、氧气、温度、

光照、盐度等。(1) 氮和磷这两种无机盐的浓度

对于微生物的固氮速率会起到一定的影响。当环

境中的氮磷比达到 Redfield 值时，固氮菌的生长

活性提高并且营养达到饱和。对于海洋生态系统

中的固氮微生物，氮的增加会限制微生物固氮效

率，而磷的增加会使得固氮效率提高。(2) 对于

海洋蓝细菌来说，CO2 水平是蓝细菌固氮的主要

限制因素之一。随着 CO2 水平的增长，海洋蓝藻

如 Trichodesmium 的固氮速率和生长速率随之上

升。David 等[19]还发现长期生长在高 CO2 水平的

环境中，会不可逆地提高海洋蓝藻的固氮速率和

生长速率，适应了高 CO2 环境下的蓝细菌即使降

低环境中的 CO2 水平，菌株的固氮速率和生长速

率仍会保持很高的水平。Levitan 等推测在光和养

分(例如磷和铁)不受限制的环境条件下，束毛藻

细 胞 分 裂 速 率 会 随 着 CO2 浓 度 的 增 加 而 翻    

倍[20]。(3) 氧气。微耗氧环境下固氮菌株中的固氮

酶表现出更高的活性。Yan 等[21]通过实验表明，

当环境中的氧气浓度从 0%提到 1%，固氮酶的活

性增加了大约 9 倍。(4) 固氮作用还受到温度、光

照、盐度及微量金属的影响，如海洋固氮蓝藻

Calothrix sp. strain (MCT1)和 Lyngbya sp. strain 

(MCT6)在 30 °C 时固氮活性远高于 20 °C，MCT1

在日间的固氮活性高于夜间，而 MCT6 与之相  

反[22]。MCT1 的最适盐度范围为 10–48 g/L，在盐

度为 30 g/L 的环境下固氮活性最高；MCT6 对盐

度变化敏感，盐度的改变会引起固氮活性的大幅

改变，最适盐度为 24 g/L。这些影响因子并不是

单独对固氮微生物产生影响，不同环境因子间的

协作会对固氮过程产生什么样的影响对于海洋生

态系统来说十分重要，所以不同环境影响因素间

的互作机制是未来研究的方向之一。 

综上，微生物固氮作用在维持海洋氮平衡中

起到了关键作用，尤其对于寡营养盐的海域，固

氮微生物及固氮作用维持着海域中充足氮供给。

借助模型我们可以模拟和研究这些环境因素的影

响。当然有些环境因素仅基于代谢网络无法模

拟，如温度、pH 等，需要在代谢模型中引入更高

维度的约束，如不同环境条件下的转录组数据，

这也是未来基于模型预测环境影响因素的新方

向。除了海洋固氮菌以外，另外一类与植物为共

生关系的根瘤菌在环境中也能进行固氮过程，

Resendis-Antonio 等构建了根瘤菌 Rhizobium etli 的

第一个基因组尺度代谢网络模型 iOR363，此模型

中包含了固氮过程中的氧化磷酸化，以提高固氮

效率为目标进行基因敲除分析，发现敲除 PHB 合

成酶和糖原合成酶基因可以导致菌株固氮活性的

增加。Zhao 等构建了根瘤菌 Sinorhizobium meliloti

的第一个代谢网络模型，通过模型预测共生固氮

过程的必需基因，预测结果表明在微需氧条件下

有 112 个必需基因。借助这些非海洋固氮菌的模
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型，我们可以更进一步地了解固氮代谢途径的酶

和基因，对我们了解固氮途径和构建海洋固氮菌

模型提供帮助[23–24]。 

2  硝化过程 

硝化过程包括两个阶段，即 NH4
+转化为 NO2

–

的氨氧化过程和 NO2
–转化为 NO3

–的亚硝酸盐氧

化过程，其中氨氧化过程经过一系列电子转移链

释放电子最终生成能量，这些能量用于固定 CO2

形成生物质、维持细胞生长等重要的生命过程，

每年有 4620 Tg 的 NH4
+被氧化[25]。硝化过程可将

有机物矿化得来的 NH4
+和反硝化过程相耦合[26]，

它是唯一能够实现 NH4
+和 NO3

–转换的途径，改变

了氮循环的形式，对于海洋环境而言，硝化菌可

以对 NH4
+和 NO3

–等离子起到平衡作用。硝化菌的

主要分类包括氨氧化古菌 (AOA)、氨氧化细菌

(AOB)和亚硝酸盐氧化菌(NOB)三类，除了这三种

类型以外还存在完全氨氧化菌(Comammox)。 

作为自然界中最丰富的氨氧化生物，海洋

AOA 主 要 包 含 的 模 式 菌 株 有 Nitrosopumilus 

maritimus、Cenarchaeum symbiosum 以及新报道

的 PS0、HCA1 与 N. piranensis 等[27–28]。与主要

分布在近岸营养液浓度较高区域的 AOB 相比较，

AOA 普遍分布在开阔大洋中，此菌对铵有着极高

的亲和性，可以生长在铵浓度小于 10 nmol/L 的

环境中，在贫瘠的海洋环境中更具生长优势[29]。

在过去的十几年中，为了研究 AOA 中的氨氧化

效率，即每氧化一分子 NH4
+能够生成的 ATP，人

们提出了三种可能的氨氧化途径[30–34]。根据这三

种推测的氨氧化途径可知氨氧化的理论氨氧化

效率为 1.50–1.75 mol ATP/mol NH4
+。然而，呼吸

链实际 ATP 生产效率往往小于理论值，目前 AOA

实际的氨氧化效率尚未确定。为了进一步推测

AOA 的 实 际 氨 氧 化 效 率 ， 本 研 究 组 构 建 了

Nitrosopumilus maritimus SCM1 菌株的基因组尺度

代谢网络模型 NmrFL413[35]。首先，利用 NmrFL413

模型计算生成 1 g 生物质所需要消耗的能量为

0.120 mol ATP/gDW，然后查找文献数据，计算

每消耗 1 mol NH4
+ 能生成的 生物质为 0.698–  

1.20 gDW/mol NH4
+，由此可计算出氨氧化过程效

率为 0.149–0.256 mol ATP/mol NH4
+。这一结果与

氨氧化细菌的氨氧化效率 0.17 mol ATP/mol NH4
+

接近[35–36]，比 AOA 理论氨氧化效率(1.50–1.75 mol 

ATP/mol NH4
+)低近 10 倍，该结果表明 SCM1 的

产能效率较低。进一步利用 NmrFL413 模型模拟

AOA 固定 1 mol CO2 需要氧化 25 mol 的铵，依此

计算，每年 AOA 若固定 160 Tg 的碳就需要氧化

大约 4620 Tg 的铵，这说明海洋 AOA 中产能能力

限制了其固碳能力。Vuillemin 等[37]对整个北大西

洋中的有氧海底沉积物进行研究，发现为了提高

产能效率，AOA 可将氨基酸(如谷氨酸)脱氨化，

然后用铵氧化提供的能量并直接吸收脱氨基所得

的有机碳用于构建生物质和/或细胞维持过程，这

也说明了，虽然 AOA 氨氧化效率低影响了其固碳

效率，但是该菌进化出了直接利用氨基酸中的氨

和碳源能力，尽管该菌的氨氧化效率较低，但是

也能够满足自身的需求，并在整个氮循环中发挥

作用。 

海洋 AOB 包括亚硝化球菌属(Nitrosococcus)、

亚硝化螺菌属(Nitrosospira)以及亚硝化单胞菌属

(Nitrosomonas)。海洋 AOB 可利用卡尔文循环的

能量来固定 CO2。另外 Nitrosomonas eutropha C91
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和 Nitrosomonas europaea ATCC 19718 等可以将

有机物作为电子供体、亚硝酸盐离子作为电子受

体进行异养生长。Aggarwal 等构建了第一个氨氧

化细菌 Nitrosomonas europaea 的基因组尺度代谢

网络模型，其中包含了 651 个反应和 332 个基因，

使用已报道的菌株生长和亚硝酸盐生产数据进

行了验证。利用此模型在氨氧化速率受限、不限

制碳输入条件下优化亚硝酸盐生成速率，结果表

明丝氨酸作为碳源时，可以通过转化为丙酮酸和

氨而代替氨作为氮源[38]。本课题组前期比较构建了

氨氧化细菌 Nitrosomonas eutropha 和 Nitrosomonas 

europaea 的 基 因 组 尺 度 代 谢 网 络 模 型 ( 分 别 为

iFL684 和 iFL643 模型)，并利用这两个模型模拟

在有氧环境下限制 NH4
+时两株菌的生长情况，显

示两模型都可准确地模拟厌氧异养生长[39]，这为

之后的分析提供了更为方便的工具。 

亚硝酸盐氧化菌(NOB)可以进一步将亚硝酸

盐转化为硝酸盐，利用氧化亚硝酸盐获得的能量

来 固 定 CO2
[40] 。 NOB 主 要 包 括 硝 化 球 菌 属

(Nitrococcus)和硝化刺菌属(Nitrospina)。二者差

异主要体现于对底物亚硝酸的敏感性，硝化刺菌

属对于亚硝酸敏感，在浓度超过 20 mmol/L 的亚

硝酸环境下生长就会受到抑制，但是硝化球菌属

在 60 mmol/L 亚硝酸浓度的环境下可正常生长。

硝化球菌在好氧和厌氧条件下，可分别通过氧化

亚硝酸盐获得能量而生长，可生存在海洋贫氧区

中。硝化刺菌在海洋中广泛分布，存在于上表层

至深层表层的贫营养水域和中营养地表水等环境

中，是好氧化能自养细菌，具有微嗜氧性，和硝

化球菌一样可生存在海洋贫氧区中[41–42]。 

以前，研究者认为硝化过程只包括两个部

分:AOA、AOB 完成的氨氧化过程以及 NOB 完成

的亚硝酸盐氧化过程。在 2015 年，Daim 等通过

研究深油井[43]和水产养殖[44]发现了一种新的硝化

过程，这种新过程与原来的氨氧化过程相比有着更

高的产率和较低的生长速度，可以同时进行两个部

分，它被称作完全氨氧化过程(comammox)。Daims

等发现在陆地和水生生态中最常见的完全氨氧化

菌为硝化螺菌属(Nitrospira)[43–45]。Kits 等[46]的研究

结果表明 Comammox 细菌中 Nitrospira inopinata

对于氨的亲和力高于 AOA。完全氨氧化过程的发

现为人们提供了新的氮循环过程控制策略和管理

硝化作用的新方法[47]。最新研究表明，Comammox

菌除了在农业土壤、污水和饮用水等环境中存在，

也分布于淡水水域、河流沉积物和咸水湖沉积物

中，但是对海洋宏基因组进行筛选并没有发现

Comammox 菌 ， 这 说 明 海 洋 中 基 本 不 存 在

Comammox 菌，在海洋外的各种陆地水生环境中

广泛分布[43]。 

参与海洋硝化过程的 AOA、AOB、NOB 和

Comammox 这几种类微生物对于环境因子 pH 值、

温度和溶解氧浓度等的影响会产生不同的响应。

(1) 温度。一般的 AOB 为中温菌，生活在 30 °C

左右的环境中，而 AOA 的菌株分布温度跨度极

大，从 0.2 °C 的大洋深处到 97 °C 的高温区域都

发现了 AOA 的存在。NOB 和 AOB 的适宜温度不

同，在纯培养条件下，NOB 的最适温度有 38 °C。

(2) pH。因为环境中 pH 值的减少会降低铵盐浓度，

AOB 无法在低 pH 环境下生存，AOB 的最适 pH

值大于 8。在 6.0–8.5 的 pH 范围中，随着 pH 值的

升高 AOB 的氨氧化速率也升高。但是，研究发现

有一些 AOA 菌株可以生存在酸性环境下，正常进

行生长代谢和氨氧化。NOB 与 AOB 类似，最适

pH 范围为 7.4–8.3。(3) 溶解氧。AOA 与 AOB 相
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比对氧气有更强的亲和力，所以即使在海洋贫氧

区中也可以发现 AOA 的分布。当环境中氧气浓度

降低时，AOA 的氨氧化活性增强而 AOB 的氨氧

化活性下降。低氧气浓度对 NOB 的影响要强于

AOB，当氧气浓度上升，NOB 和 AOB 两者的活

性都会增强[48–49]。 

对于 Comammox 来说，作为新发现的硝化

过程，还没有足够的文献讨论环境因子对它的影

响。余晨笛等的结果表明环境因子 NH4
+浓度对

Comammox 的影响较为显著，发现 Comammox

菌具有较高的氨亲和力，对氨的最小需求量也

更低，并且能够利用 NH4
+以外的物质。而其他

环境因子对 Comammox 的影响还需要进一步的

研究 [50]。 

作为海洋氮循环中重要的一环，硝化微生物

广泛分布于各个海域中，一般的硝化过程可分为

氨氧化和亚硝酸盐氧化两个过程，对完全氨氧化

过程的研究改变人们对海洋硝化过程的认知。不

同环境因子对海洋硝化微生物的影响决定了它

们的分布和硝化效率。为了更加方便地分析硝化

途径，别的研究者以及我们课题组构建了硝化菌

的基因组尺度代谢网络模型，通过模型分析我们

可以加深对硝化代谢途径和调控机制的了解。 

3  异化硝酸/亚硝酸还原过程(DNRA) 

作为硝酸盐还原过程中的关键环节，异化硝

酸/亚硝酸还原过程(DNRA)可将 NO2
–/NO3

–转化

为 NH4
+。海洋环境中进行此过程的菌株可分为化

能异养和化能自养两类，他们均具有收集电子受

体的能力，可以在胞内空泡中富集 NO3
–，将 H2S

等低价态代谢物作为电子供体，通过氧化它们来

还原 NO3
–，经过氧化还原过程发挥 DNRA 功能[51]。

化能异养微生物主要为硝酸盐氨化细菌，包括浮

霉菌门(Planctomycetales)、厚壁菌门以及变形菌门

下的多个纲；化能自养微生物主要为硝酸盐铵化

细菌，包括辫硫菌属(Thioploca)和硫细菌贝扎托菌

属(Beggiatoa)。一些厌氧氨氧化细菌也具有进行

DNRA 作用的能力，但是它们只能在高 NH4
+浓度

条件下才能执行 DNRA 过程，而且发生的效率也

很低[52–53]。 

如今随着城市污水和工业污水的排放，硝酸

盐污染问题变得日益严重，硝酸盐废水会引起水

体富营养化，破坏水体环境。可将硝酸盐转化为

铵盐的 DNRA 过程在废水治理中起到了必不可

少的作用[54]，当在海洋和湖泊沉积物中电子供体

数量较多时，DNRA 过程更优于反硝化过程。但

是，人们常低估 DNRA 过程的环境重要性。在

调查研究了 55 个沿海位点后，Giblin 等发现其

中近一半点位中通过 DNRA 过程在硝酸还原过

程中占比超过 30%，同时还发现 DNRA 过程在

三分之一左右的取样位点中都充当还原硝酸的

主要途径[55]。 

DNRA 过程受到常见的环境影响因子如碳

源、C/N、NO2
–/NO3

–电子受体、pH、温度、盐度、

硫化物和二价铁等的影响。(1) 碳源的氧化程度对

DNRA 菌的产铵效率产生影响，氧化程度较弱的

碳源(如丁二酸钠、无水乙酸钠)可促进 DNRA 菌

的转化效果，氧化程度较弱的碳源更适宜 DNRA

菌的生长[56]。(2) C/N。电子供体和电子受体之比

是 DNRA 代谢途径的决定因素之一。于高 C/N 比

环境下，DNRA 菌更适宜生长。(3) NO2
–/NO3

–。

DNRA 菌对硝酸盐的亲和力高于亚硝酸盐，所以

当硝酸盐作为最终电子受体时，DNRA 过程强于

反硝化过程 [57]。(4) 温度、盐度和 pH。当处于    
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30 °C 的环境条件下，DNRA 过程的硝酸盐还原酶

和亚硝酸盐还原酶活性较高[56]。在 DNRA 过程和

反硝化过程的竞争中，DNRA 过程的活性和盐度

成正比，而反硝化过程活性与之相反。随着环境

中 pH 的增高，DNRA 过程的活性会逐渐超过反硝

化过程成为主导过程。(5) 硫化物和二价铁。硫化

物和二价铁作为无机电子供体也能为 DNRA 过程

提供能量，对于 DNRA 过程来说，硫化物和二价

铁浓度的上升都可以提高 DNRA 的活性[54]。 

DNRA 过程在硝酸盐废水治理方面被人们关

注。与传统的利用反硝化过程和厌氧氨氧化过程

治理硝酸盐废水相比，DNRA 过程可将硝酸盐转

化为生物可利用的铵盐，有益于维护海洋氮平

衡。同时，在有些水生生态系统中，人们发现是

由 DNRA 过程主导硝酸盐还原过程而不是反硝

化过程，可见此过程是海洋氮循环中不可或缺的

一环。从环境因子对 DNRA 过程的影响上我们可

以看出，通过不同环境因子间的协作可以调整

DNRA 过程与反硝化过程的竞争关系。DNRA 至

今的环境重要性往往被人们所低估，与之相关的

生理生化基因组信息的研究工作还较少。对于

DNRA 菌株很少有基因组尺度代谢网络模型构建

相关工作发表出来，所以对于 DNRA 在环境中的

重要性以及其相关菌株的代谢网络模型有待更

进一步研究。 

4  反硝化过程 

作为氮循环中将海洋中固定的氮元素返还到

大气中的重要途径，反硝化过程可将硝酸盐(NO3
–)

中的氮转化为 NO 与 N2O 两种中间产物后最终还

原为氮气(N2)。异养型反硝化菌是最主要的反硝化

微生物，假单胞菌属 (Pseudomonas)和芽孢菌属

(Bacillus)是最普遍的反硝化菌，另外还包括放线

菌门、厚壁菌门、产水菌门(Aquificae)、异常球菌-

栖热菌门(Deinococcus-Thermus)、变形菌门、拟杆

菌门(Bacteroides)中的一些种类[51,58–59]。对于如今

全球变暖的环境下，人们推断随着海洋酸化，海

洋表层温度升高，还有海岸富营养化等问题的加

剧，海洋释放的 N2O 产量也会随之增多[60]。 

海洋沉积物中和海洋贫氧区是反硝化过程最

常见的区域，这是因为几乎全部的异养反硝化菌

都是兼性厌氧的[61]。对于海洋贫氧区中，它的氮

转化量推测为每年 90–150 Tg 左右，25–50 Tg 是

每年东热带北太平洋(ETNP)和南太平洋(ETSP)的

反硝化氮转化量，而在孟加拉湾贫氧区和西南非

洲本吉拉海流这些区域中反硝化作用的氮转化量

分别是每年 1.7 Tg 和 1.4 Tg[4,62–63]。早期由于数据

不足，人们对于反硝化作用在沉积物中的氮转化

量推测在每年 100 到 400 Tg 之间[64–66]。随着可信

的测量数据不断发表，可以作出更准确的预测，

例如 Allen 等推测海洋沉积物中氮转化量至少约

为每年 200 Tg，接近 Gruber 等[67]按照质量平衡计

算得出的 180 Tg 和 DeVries 等[68]利用模型分析得

到的 164 Tg。海洋反硝化总量为海洋沉积物和海

洋贫氧区的反硝化量之和，近几年人们认可的海

洋反硝化速率为 250 Tg/yr[2,69]，从已报道的海洋向

大气的 N2 排放量数据可以看出，除了反硝化过程

可以释放 N2 到大气中，厌氧氨氧化过程也能产生

N2。但是随着生物技术的进步，人们可以检测得

到更精确的反硝化过程的 N2 排放量数据。希望随

着对反硝化菌生理生化研究的深入，借助越来越

丰富的已报道数据，人们可以改进已有的代谢网

络模型和构建新的代谢网络模型，使模型的预测

结果更符合真实环境中菌株的变化。 
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随着对反硝化菌基因组信息研究的深入，反

硝化菌的基因组尺度代谢网络模型也不断地发表

出来。施氏假单胞菌除了能够固氮外，还被鉴定

出可以进行反硝化过程。Babaei 等[16]利用构建的

施氏假单胞菌的 iPB890 模型模拟了厌氧条件下

施氏假单胞菌的硝酸盐呼吸过程，计算了厌氧情

况下反硝化途径最小和最大通量。结果表明厌氧

情况下反硝化途径通量为 33.0 mmol/(gDW·h)，说

明该途径在厌氧条件下具有很高的活性，对于生

物质生产必不可少。铜绿假单胞菌也是一类重要

的海洋氮循环反硝化菌，Oberhardt 等[70]基于铜绿

假单胞菌的组学数据，构建了此菌第一个基因组

尺度代谢模型 iMO1056。在厌氧条件下，通过模

型模拟比较厌氧和好氧环境对反硝化过程的影

响，结果表明在厌氧条件下菌体的比生长速率为

0.846 h–1，而在好氧情况下计算的菌体比生长速率

为 1.048 h–1，这说明好氧呼吸链效率高于反硝化呼

吸链。Rex 等[71]构建了 Dinoroseobacter shibae 的

基因组尺度代谢网络模型 iDsh827，他们利用模

型推测得出当在光照和碳源条件下，无论选择铵

盐、尿素或硝酸盐中的哪一种氮源，此菌都可以

利用两种电子受体进行好氧反硝化。同时他们为

好氧反硝化过程提供了一种可行的解释。 

影响海洋反硝化过程的环境因子包括电子受

体、碳源、C/N、溶解氧、pH、温度、盐度和金

属离子[72]。(1) 电子受体。作为电子受体的硝酸盐

和亚硝酸盐是控制反硝化过程的最主要因素，有

实验表明反硝化基因的表达会随着硝酸盐浓度的

提高而增加。(2) 碳源。对于好氧反硝化过程来说，

碳源含量是主要的限制因素，当在低碳浓度环境

下，好氧反硝化细菌的生长量较低，但是在高碳

浓度中反而会抑制它的生长，Robertson 等发现在

一定碳浓度范围内反硝化菌的反硝化速率随有机

碳浓度升高而升高[58]。当以乙酸钠和丁二酸钠为

碳源时，反硝化菌的亚硝酸盐转化率最高；而以

乳酸、蔗糖作为碳源时，反硝化菌的活性相对较

小。这表明反硝化菌对小分子碳源的利用率高于

大分子碳源。(3) C/N。当环境中 C/N 提高时，反

硝化速率也会上升。有实验结果表明，C/N 的降

低会减弱反硝化基因的表达，导致菌体的生长和

硝酸盐和亚硝酸盐的还原过程受到限制。(4) 溶解

氧。在一定的 DO 值范围内反硝化速率受 DO 影

响较小，但是当环境中的 DO 低于阈值后，反硝

化速率和 DO 值成反比，如 Patureau 等[73]发现反

硝化菌群在 0.35–6.30 mg/L 的 DO 值范围内其反

硝化率处于 34.10–42.30 μmol N/(L·h)，当 DO 值

小于 0.35 mg/L 时反硝化速率迅速升高。(5) pH。

环境中的 pH 值会影响微生物的生长和代谢酶的

活性。对于反硝化菌的生长和反硝化酶的活性来

说，最适 pH 值为中性或微碱性，但是当 pH 低于

5.0 时，微生物生长和反硝化过程的效率会迅速降

低。环境中的 pH 值达到 4.0 时，会抑制菌株的生

长和反硝化酶的活性，此时菌株的生长和反硝化

的效率均为最差。(6) 温度。一般反硝化菌的最适

温度范围是 25–35 °C，若温度高于此范围，菌株

的生长和反硝化都会受到抑制。(7) 盐度。当盐度

过高时，反硝化还原酶会受到抑制。例如安健等

从对虾池塘筛选得到 1 株高效的好氧反硝化细菌，

此反硝化菌的最适盐度范围为 5–15 g/L，若环境盐

度高于 15 g/L，反硝化菌的亚硝酸盐转化率会大幅

下降[74]。(8) 金属离子。金属离子对反硝化过程的

影响十分显著，当环境中加入了 Fe3+和 Mo6+后，

反硝化菌的硝酸还原酶的活性会随之增加[58–72]。 

反硝化过程最终会产生 N2 和 N2O 并排出到大
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气中，是海洋的主要脱氮途径。反硝化过程主要

发生在海洋贫氧区和海洋沉积物中，对于反硝化

速率的测量取决于探测方法的进步，研究者们使

用质量平衡法等测量方法会得出可信度较低的测

量值，使得人们无法得出准确的反硝化速率。但

是最新的研究方法表明，通过 15N 同位素配对技

术结合培养的方法可以区分出反硝化和厌氧氨氧

化过程，得出较为准确的反硝化速率和厌氧氨氧

化速率[75]。随着新的测量方法得出的新的反硝化

测量数据的发表，人们可以构建海洋反硝化菌的

基因组尺度代谢网络模型并借助数据对模型进行

验证，这样得到的高质量模型可以帮助人们更好

地了解反硝化代谢途径和调控机制。除了海洋反

硝化菌，人们已经构建了许多陆地反硝化菌的基

因 组 尺 度 代 谢 网 络 模 型 ， 例 如 Agrobacterium 

tumefaciens 和 Rhodoferax ferrireducens，借助这些

陆地反硝化菌的代谢网络模型，人们对反硝化代

谢途径以及其中的酶和基因都有了更深入的了 

解[76–77]。反硝化过程作为重要的海洋脱氮过程，

对它的研究可以帮助人们制定更有效的污水生物

治理和维护海洋环境的策略。 

5 厌氧氨氧化过程 

厌氧氨氧化过程(anammox)可在不需要有机

电子供体条件下将亚硝酸盐和铵转化为氮气分子

(NO2
–+NH4

+→N2)，NO 和 N2H4 作为中间体。首先，

亚硝酸盐被亚硝酸盐还原酶(Nir)还原为 NO。NO

与铵结合后通过肼合酶(HZS)使用 3 个电子形成

肼。最终，肼被肼脱氢酶(HDH)氧化成氮气，释

放出 4 个电子，为之前的 2 个氧化还原反应提供

动力 [78]。还有另一种未经实验验证的假说认为

NH2OH 作为中间体比 NO 更为合理[79]。迄今为

止，研究表明厌氧氨氧化菌分布广泛，一直以来

影响着海洋和陆地表面水生生态系统氮损失及

原始大气的形成。其主要分布在海洋贫氧区、海

洋 冰 层 和 沉 积 物 中 ， 主 要 种 属 为 浮 霉 菌 门

(Planctomycetales)[80]。浮霉菌门中的厌氧氨氧化细

菌的分类包括 5 个属：Candidatus Scalindua、

Candidatus Kuenenia 、 Candidatus Brocadia 、

Candidatus Anammoxoglobus 、 Candidatus 

Jettenia[81]。 

Ward 等 [26] 推 测 海 洋 总 氮 气 输 出 中 约

35%–50%来自于厌氧氨氧化菌。Martin 等[82]推测

在海洋贫氧区和沉积物中每年反硝化过程和厌氧

氨氧化过程的氮产量约有 230–450 Tg。Dalsgaard

等[83]发现在缺氧水域中，厌氧氨氧化过程保持低

速率一直进行，而反硝化过程一般以高速率间歇

进行。因此，相对于厌氧氨氧化过程，在缺氧水

域中很少检测到反硝化过程。Ward 等[84]推测这两

个过程的氮气产量比例为 70:30，此比例依据海洋

缺氧区和沉积物中的有机物碳氮比(C:N=7.5)估算

得到。 

厌氧氨氧化作为沉积物中另一条脱氮途径，

分布在大部分大陆边缘的沉积物中。在英国和华

盛顿州的大陆边缘沉积物中以及沿海深层半沉积

物中都可检测到厌氧氨氧化过程的存在[85]。从近

年来对于中国沿海沉积物中厌氧氨氧化菌丰度的

研究数据可以看出，厌氧氨氧化菌占胶州湾沉积

物中总微生物量的 0.047%–0.210%，占珠江口沉

积物的 0.02%，长江口以及邻近海域的沉积物的

0.26%–5.20%，可以看出海洋环境中厌氧氨氧化菌

的含量占比较少[86]。 

近几年，许多新的厌氧氨氧化细菌的发现改

变了人们对于传统厌氧氨氧化过程的认识。铁氨
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氧化过程(ferric ammonium oxidation，Feammox)

就是一种与铁耦合的新的厌氧氨氧化作用过程，

能够结合铵的氧化和 Fe3+的还原过程，主要分布

在含水层沉积物中。Feammox 在美国新泽西州的

森林河岸湿地上首次被发现[87]，它可氧化 NH4
+为

NO2
–，将 Fe3+当作电子受体，还原为 Fe2+，此过

程仅在可生物利用的高浓度 Fe3+环境下才能完全

反应。铁氨氧化过程作为一种新的氮转化途径，

扩大了人们对于海洋氮循环的认识，并为治理地

下水的氮污染物污染提供了新的思路[88]。 

厌氧氨氧化菌虽然分布广泛，但是最近研究

表明不同环境下主要的厌氧氨氧化菌的种类也不

同，如海洋环境中主要是 Candidatus Scalindua，

而在废水处理厂中主要为 Candidatus Brocadia。造

成这种分布差异的主要原因就是环境因子，一般

包含温度、溶解氧、pH、底物浓度和有机碳含量

等。(1) 温度。从已报道的结果可以看出厌氧氨氧

化菌对温度具有广泛适温性，存在很宽的适温范

围。已发现的厌氧氨氧化菌的最低温生存环境为

–2.5 °C 的北极海冰中，最高温生存环境为 100 °C

的深海热液喷口处。陈曦等通过实验验证在污泥

中厌氧氨氧化菌在 30 °C 环境下活性最高[89]。然

而在海洋环境中，Canion 等[90]的研究结果表明厌

氧氨氧化菌更适宜生存在低温条件下，推测此菌

具有嗜冷性。(2) 溶解氧。一般认为厌氧氨氧菌只

能生活在低氧或厌氧环境中，随着氧气浓度的降

低厌氧氨氧化活性呈线性增加。但是 Daigger 等研

究表明厌氧氨氧化过程需要少量氧的参与。同时

也有人在有氧环境中发现了厌氧氨氧化细菌的存

在[91–92]。(3) 底物浓度。当环境中的 NO2
–或 NO3

–

浓度增加，厌氧氨氧化菌的厌氧氨氧化活性和菌

体数量会随之提高[93]。(4) pH。在污水处理厂中，

当 pH 值处于 6.5–7.8 的范围内，厌氧氨氧化菌的

氨氧化速率和 pH 值成正比，而当处于 7.8–9.0 范

围内，pH 值的升高会导致氨氧化效率的降低，所

以 7.8 为污泥中厌氧氨氧化过程的最适 pH。对于

地表水环境来说，一般 pH 6.0–8.9 时，并没有呈

现显著酸碱性的水体环境[94]。(5) 有机碳含量。张

东声等对舟山群岛沿海沉积物进行了相关性分析

后发现沉积物中有机碳含量与厌氧氨氧化菌多样

性呈正比例关系[95]。 

综上所述，研究者通过培养、基因测序等研

究方法得到了越来越多的有关厌氧氨氧化过程的

生理生化和基因组信息，对于此过程在海洋氮循

环和整个生态系统中起到的作用有了更深入的了

解。环境因子的影响和各种新发表的组学数据也

为人们后续分析厌氧氨氧化过程奠定了基础，新

的铁氨氧化过程的发现更是为人们提供了新的厌

氧氨氧化途径。在收集了足够的数据后，可以通

过构建厌氧氨氧化菌株的基因组尺度代谢网络模

型，从整体上分析厌氧氨氧化过程的代谢途径和

调控机制，为优化和改造厌氧氨氧化代谢途径提

供了方案。 

6  展望 

目前，在分析氮循环数据时，研究者仍然会

遇到一些阻碍。如缺少各个氮循环过程中的主要

参与微生物的信息；有哪几种主要固氮微生物参

与固氮过程？它们之间的固氮量的比例？对于各

个氮循环过程，不同研究组估计的氮元素转化数

据的估计值相差很大，测量获得的氮转化数据无

法 与 氮 循 环 过 程 一 一 对 应 ， 例 如 无 法 分 辨 出

DNRA 过程和厌氧氨氧化过程对于还原亚硝酸盐

的贡献各占多少。为了解决这些问题，我们可以
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构建大量的海洋微生物的代谢网络模型，通过对

代谢途径进行分析来确定参与氮循环过程的主要

微生物，同时可以利用模型预测菌株主要参与的

具体氮循环过程、氮循环过程的效率以及环境因

子对其效率的影响等。另外，我们对于海洋氮循

环的复杂生态网络还缺少了解，对于氮循环过程

中的调节机制还缺乏认知。研究者已经通过构建

基因组尺度代谢网络模型来进行研究氮循环中各

个过程的互作机制以及环境因子对不同过程的影

响。例如，前文所述 Babaei 等[16]利用构建的施氏

假单胞菌的 iPB890 模型模拟环境因子 NH4
+和氧

气对对施氏假单胞菌固氮作用的影响，实际上可

以通过设置二者不同的比例来研究两个环境因子

协同作用的影响。 

人们现如今提出了一些针对地球元素循环的

数学模型分析方法，构建的动态模型为了模拟氮

循环中的氮转化数据需要大量的动力学参数和浓

度数据，如包含 5 类状态变量和 50 个参数的胶州

湾-生物-物理耦合模型[96]。然而通过大量实验数据

确定了参数取值后，海洋生态系统的动力学模型

一般只能模拟特定环境下的氮循环变化，并不能

分析全球规模的数据，同样对于细胞代谢网络来

说，利用酶动力学数据所构建的动力学模型可以

针对特定代谢途径进行分析。但是对于计量模型

来说，只需要来自于不同测量方法估计的氮转化

数据，还可以整合分析全球规模的各种氮转化数

据。对于细胞代谢网络来说，运用最新的自动化

的 方 法 和 工 具 如 ModelSEED[97] 、 RAVEN[98] 、

CarveMe[99]，人们可以简单方便地构建得到自己想

要的计量学代谢网络模型，之后经过文献校验、

缺口填补等人工过程就可以进一步得到高质量模

型。然而，利用酶动力学数据所构建的动力学模

型具有可以针对特定代谢途径进行分析的优点。 

在氮循环网络中加入模型结果中的定量关

系，可增加数据分析结果的可靠性。本文综述了

代谢网络模型在氮循环研究中的应用，例如红海

束毛藻固氮菌和施氏假单胞菌、铜绿假单胞菌两

种反硝化菌，借助代谢模型分析该微生物节点联

结的氮流间的关系。然而对于厌氧氨氧化过程和

DNRA 过程，目前并未发表相关微生物的基因组

尺度代谢网络模型，但是已经有基因组序列发表。

代谢网络模型可根据基因组中注释的酶基因信息

和酶催化反应计量关系构建得到，不需要调控和

酶动力学等信息，因此对基因组注释后就可较容

易的构建得到。 

经过多年的海洋微生物研究，对于氮循环关

键微生物，人们通过培养，生化、生理实验和基

因组表征，对于关键氮循环过程的了解也越来越

清晰。目前已有上百个发表的代谢网络模型，覆

盖了真核、细菌、古细菌，海洋氮循环中的微生

物的模型也在逐渐增多。微生物代谢网络分析可

以通过向氮循环网络中引入更多约束条件，使氮

流分析结果更为可靠，这种微观微生物代谢网络

分析数据与宏观氮流数据的结合可以更清晰地进

行研究海洋氮循环。 
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Abstract: The marine nitrogen cycling is one major component in Earth’s element cycle. The marine nitrogen 
cycling is a biochemical process composed of a series of redox reactions. Nitrogen fixation and nitrogen 
assimilation supplies critical bioavailable nitrogen (ammonium) to ecosystems. Nitrification can further convert 
ammonium into nitrates, while denitrification can convert nitrate into nitrogen. Different nitrogen forms are 
converted through the nitrogen cycle in the ocean. Studying marine nitrogen cycling could help understand the 
mechanism of interaction and co-evolution between marine organisms and Earth environment. It may also better 
protect the Earth’s ecological environment. By employing the published genome-scale metabolic network models 
based on key microorganisms involved in nitrogen cycling, researchers can study the efficiency of different 
nitrogen cycle processes and their influencing environmental factors, and disclose the mechanism of the nitrogen 
cycle and biological network, so as to help further study the mechanism of marine nitrogen conversion. This article 
mainly reviews the main microorganisms involved in each transformation process in the marine nitrogen cycle and 
applications of genome-scale metabolic network models in the analysis of the nitrogen cycle. 

Keywords: nitrogen fixation, nitrification, denitrification, anaerobic ammonia oxidation, dissimilatory nitrate 

reduction to ammonium, marine nitrogen cycle 
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