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摘   要：厌氧氨氧化细菌具有的厌氧氨氧化反应是在厌氧条件下将氨氮和亚硝氮或一氧化氮转化

为硝氮、生成氮气的过程，因其能够高效低能地处理低碳氮比废水而广受关注。目前，厌氧氨氧

化细菌仍未实现纯培养，借助宏组学手段研究厌氧氨氧化细菌及其群落内细菌之间的互作关系是

近年来的研究趋势。本文介绍了厌氧氨氧化细菌的种类和特性，综述了厌氧氨氧化细菌的代谢多

样性及其群落内细菌间的物质协同利用和信息交流方式，这对厌氧氨氧化群落的稳定具有重要影

响，最后对值得进一步深入研究的问题做了总结和展望，以期为后续深入研究细菌间的互作关系

提供参考，进而为构建稳定高效的厌氧氨氧化脱氮体系提供思路。 

关键词：厌氧氨氧化细菌；代谢多样性；厌氧氨氧化群落；代谢联系；信息交流  

Characteristics of anammox bacteria and the interaction with 
other bacteria in anammox community: a review 
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Peking University Shenzhen Graduate School, Shenzhen 518055, Guangdong, China 

Abstract: Anaerobic ammonium oxidation (anammox) bacteria, which convert NH4
+ and NO2

− or NO 

into NO3
− and N2 under anaerobic conditions, feature high efficiency and low energy consumption in the 

treatment of low carbon-nitrogen ratio wastewater, thus attracting great attention. At present, pure 

culture of anammox bacteria has not been realized, and there has been an explosion of research on 

anammox bacteria and the interaction with other bacteria in anammox community by meta-omics 

approaches. In this paper, we introduced the taxa and characteristics of anammox bacteria, reviewed the 
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nitrogen metabolism and carbon metabolism of them, discussed the interaction of them with other 

bacteria in the anammox community in metabolism and information exchange which are important for 

the stability of the community, and finally summarized the future research directions. The result is 

expected to serve as a reference for in-depth study of the interaction between anammox bacteria and 

other bacteria in the community and establishment of stable and efficient nitrogen-removing systems 

with anammox bacteria. 

Keywords: anammox bacteria; metabolic diversity; anammox community; metabolic linkage; information 
exchange 

 
 
 

氮的生物地球化学循环是自然界最重要的

元素循环过程之一，厌氧氨氧化的发现和研究

是人们认识氮循环过程的重要一环。厌氧氨氧

化细菌由于特殊的生命活动形式而具有独特的

生态位。不同生境中存在的厌氧氨氧化细菌种

类和特性有所差别，但都具有类似的细胞结

构。厌氧氨氧化细菌细胞中最独特的细胞器是

厌氧氨氧化体，其中氮代谢、碳代谢和 ATP 产

生相耦合，共同构成了厌氧氨氧化细菌基本的

生命活动过程。 

目前人们仍未能实现厌氧氨氧化细菌的纯

培养，但成功实现了对厌氧氨氧化细菌群落的

富集，借助宏组学手段研究厌氧氨氧化细菌及

其群落内细菌之间的互作关系是近年来厌氧氨

氧化细菌的研究趋势。群落内的厌氧氨氧化细

菌和其他细菌一起，通过物质代谢和信息交流

相互作用、相互影响，共同维持厌氧氨氧化群

落的稳定。本文详细阐述了厌氧氨氧化细菌的

特性和厌氧氨氧化群落内细菌之间的物质代谢

联系和信息交流方式，以期为深入研究厌氧氨

氧化群落内细菌间的互作关系提供参考。 

1  厌氧氨氧化细菌的种类 

早在 20 世纪中期，人们便预测在自然界中

存在某种自养过程，以铵作为电子受体，使用

硝酸盐或亚硝酸盐作为氧化剂，以氮气作为其

能量代谢的最终产物 [1]。人们在缺氧的海洋盆

地中发现了铵损失的情况[2]，之后也在反硝化

生物反应器中发现了类似的现象 [3]，人们对此

进行研究后最终将这种现象归结于微生物的生

命 活 动 ， 并 把 这 一 过 程 命 名 为 厌 氧 氨 氧 化

(anaerobic ammonium oxidation，anammox)，实

现该过程的细菌叫作厌氧氨氧化细菌(anaerobic 

ammonium oxidation bacteria，AnAOB)[4]。 

厌氧氨氧化是指在厌氧条件下以亚硝酸盐[5]

或一氧化氮[6]作为电子受体将铵氧化生成氮气

和硝酸盐的过程。因其具有效率高、能耗低、

环境相对友好的特点[7-9]，尤其在处理低碳氮比

污水中表现出色而备受关注。 

厌氧氨氧化细菌分布广泛，既存在于海  

洋 [10]、河流 [11]、湖泊 [12]等常规自然生境和热

泉、热液口[13]等极端自然生境中，也存在于人

工湿地[14]、农田[15]、污水处理厂[16]等人工生境

中。厌氧氨氧化细菌是大气中氮气的主要生产

来源，根据目前的估计，释放到大气中的约

30%–70%氮气是由这些细菌产生的[8,17-18]。 

厌氧氨氧化细菌属于浮霉菌门(Planctomycetes)

浮 霉 菌 纲 (Planctomycetia) 厌 氧 氨 氧 化 细 菌 目

(Brocadiaceae)[4,19]，目前已发现的厌氧氨氧化细

菌包括 7 个属[20]，分别是 Candidatus Brocadia[4]、

Candidatus Kuenenia[21]、Candidatus Scalindua[22]、

Candidatus Anammoxoglobus[23] 、 Candidatus 



 
张亦弛等: 厌氧氨氧化细菌及其群落内细菌互作关系研究进展 739 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

Jettenia[24]、Candidatus Anammoximicrobium[25]和

Candidatus Brasilis[26-27]。不同属的厌氧氨氧

化细菌之间也有较大差异，Ca. Scalindua 大部

分为嗜盐菌 [22]；Ca. Anammoxoglobus 的 Ca. 

Anammoxoglobus propionicus 能氧化甲酸和丙

酸 [23]；Ca. Jettenia 对亚硝酸盐有较高的耐受  

性[24]；Ca. Brocadia 的 Ca. Brocadia fulgida 有发

光性能[28]，显示出厌氧氨氧化细菌的物种多样性。 

2  厌氧氨氧化细菌的特征 

2.1  个体形态和细胞结构 
厌氧氨氧化细菌单一细胞呈不规则球形、

椭球形、卵形、短杆形等，大小为(0.7−1.1) μm× 

(1.1−1.3) μm[29]，是革兰氏阴性菌，细胞外无荚

膜结构，细胞内含有丰富的细胞色素 c，其富集

培养物呈红棕色[30]。 

厌氧氨氧化细菌细胞主要分为三部分[31]。

最外层有细胞壁，成分为蛋白质[30]；细胞从外

至内共有三层膜，分别是细胞外膜、细胞质膜

和厌氧氨氧化体膜，细胞外膜内部包裹着含细

胞质的空间，细胞质膜所包裹着的细胞质中含

有大量遗传物质，厌氧氨氧化体膜围成厌氧氨

氧化体[32]。厌氧氨氧化体是厌氧氨氧化细菌特

有的细胞器[33]，作为厌氧氨氧化的场所，其在

细胞分裂过程中被垂直继承给子细胞；厌氧氨氧

化体膜是高度弯曲且封闭的，这种结构有利于

在狭小空间内尽可能增大表面积，为酶提供附

着位点，大量的羟胺氧化还原酶(hydroxylamine 

oxidoreductase，HAO)[34-35]、联氨合酶(hydrazine 

synthase，HZS)[36]、ATP 合酶(ATP synthase，

ATPase)[37]在其中发挥作用；厌氧氨氧化体膜中

含有特殊的阶梯烷膜脂，这是一种类似梯形的

致密结构，能够有效防止厌氧氨氧化中间代谢

物的扩散损失。除厌氧氨氧化体膜外，阶梯烷

膜脂也存在于厌氧氨氧化细菌其他的膜结构

中，阶梯烷膜脂与传统的非阶梯烷膜脂相结

合，使得厌氧氨氧化细菌的膜结构具有较低的

渗透性[38]。 

2.2  理化特性 
厌氧氨氧化细菌为自养细菌，生长速率缓

慢，通常倍增时间为 7−14 d[39]，最适 pH 值在

6.0−9.0 之间[35]。 

厌氧氨氧化细菌严格厌氧。有研究显示，

当空气中氧饱和度高于 0.5%时厌氧氨氧化细菌

活性即会受到抑制[40]，当氧饱和度维持 1%时，

抑制作用是可逆的，恢复厌氧条件后抑制即可

被解除；当氧饱和度达 18%时，会对厌氧氨氧

化细菌活性造成不可逆的抑制作用[41]。 

亚硝酸根离子和铵根离子是厌氧氨氧化

的基质成分。有研究认为，厌氧氨氧化细菌活

性 受 铵 根 离 子 浓 度 的 影 响 较 小 ， 在 不 高 于    

1 000 mg/L 的情况下不会影响厌氧氨氧化过 

程[42]，但过高浓度的铵根离子会产生游离态的

氨 [43]，从而抑制厌氧氨氧化作用。与铵根离

子浓度相比，厌氧氨氧化细菌对亚硝酸根离子

浓度更为敏感 [44]，有研究认为，Ca. Brocadia

适合生存于较高亚硝氮浓度的环境，而 Ca. 

Kuenenia 适 合 生 存 于 较 低 亚 硝 氮 浓 度 的 环  

境[45]，亚硝氮对厌氧氨氧化细菌活性的影响会

因厌氧氨氧化细菌种类不同而有所差异。 

在一定温度范围内，适当提高温度有利于

提高厌氧氨氧化细菌活性。有研究显示，在

35−40 °C 范围内厌氧氨氧化细菌活性最高，温

度高于 40 °C 会导致厌氧氨氧化细胞裂解从而永

久失活[46]。另有研究发现，在 6−43 °C 条件下均

能进行厌氧氨氧化反应，当温度高于 40 °C 或者

低于 15 °C 时，厌氧氨氧化速率迅速下降[47-48]。 

金属离子主要通过影响厌氧氨氧化电子供

受体及颗粒污泥的形成从而影响厌氧氨氧化细

菌活性。有研究表明，Fe2+可以作为厌氧氨氧化
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反应的电子供体[49]，Fe3+、FeOOH 可以作为电

子受体 [21]，Fe2+还能促进厌氧氨氧化颗粒污泥

的形成[50]。另有研究显示，在向厌氧氨氧化反

应器中投加 Ca2+、Mg2+后，与对照组相比，体

系中均形成了结构密实、轮廓清晰的颗粒污

泥；当体系中厌氧氨氧化活性分别达到最高水

平时，Mg2+最佳投加浓度为 1.45 mg/L，Ca2+

最佳投加浓度为 1.20 mg/L，而且投加 Mg2+比

投加 Ca2+有着更高的厌氧氨氧化效率 [42]。还

有研究表明，适当浓度的 Cu2+和 Ni2+对厌氧

氨氧化活性也有促进作用。相关研究显示，添

加浓度为 1.00 mg/L 的 Cu2+使体系内厌氧氨氧

化活性最大增强了 41.0%，添加 1.74 mg/L 的

Ni2+使厌氧氨氧化活性增强了 63.5%[51]。然而

过量的金属离子对厌氧氨氧化细菌活性具有抑

制作用[52]。 

3  厌氧氨氧化细菌的代谢 

3.1  氮代谢 
厌氧氨氧化细菌具有的厌氧氨氧化代谢过

程是通过中间代谢产物分步进行的。目前已发

现的厌氧氨氧化反应有 3 种实现途径，途径 I

和途径 II 均以亚硝酸盐为最初电子受体，途径

III 以一氧化氮为最初电子受体，分别以羟胺+联

氨(途径 I)、一氧化氮+联氨(途径 II)、联氨(途   

径 III)作为中间代谢产物进行厌氧氨氧化反应。 

起初 Van De Graaf 等[53]在研究羟胺对厌氧

氨氧化的作用时发现存在联氨的瞬时积累，后

续的研究也发现人为添加羟胺或联氨能够增强

厌氧氨氧化活性[28]，Van De Graaf 等基于传统

微生物学研究提出了以羟胺和联氨为中间代谢

产物的三步模型[53] (途径 I)：(1) 1 分子亚硝酸

盐得 4 分子 e–被还原为 1 分子羟胺；(2) 1 分子

羟胺和 1 分子铵反应生成 1 分子联氨；(3) 1 分

子联氨失去 4 分子 e–生成 1 分子氮气。在此模

型中，亚硝酸盐转化为羟胺并与铵反应生成氮

气的过程具有闭合的氧化还原平衡，但该模

型未指出每一步催化作用的酶。之后随着分

子生物学和细胞生物学的发展，Jetten 等[54]在

研究 Ca. Brocadia anammoxidans 时发现了厌氧

氨氧化体的存在，由此提出假设：存在于厌氧

氨 氧 化 体 膜 外 表 面 的 亚 硝 酸 还 原 酶 (nitrite 

reductase，NIR)能够将细胞质内的亚硝酸盐转

化 为 羟 胺 ， 在 跨 膜 的 联 氨 水 解 酶 (hydrazine 

hydrolyase，HH)作用下，厌氧氨氧化体膜外侧

的羟胺与存在于厌氧氨氧化体膜内侧的铵反应

生成联氨，存在于厌氧氨氧化体内部的联氨经

附着在厌氧氨氧化体膜内表面的联氨氧化酶

(hydrazine oxidase，HZO)催化生成氮气，同

时释放出的 4 个电子通过电子传递链转移到

附着在厌氧氨氧化体外膜上的亚硝酸还原酶

上，以此不断补充还原亚硝氮所消耗的电子。

这一设想初步定位了三步模型中氮代谢相关

酶的存在。 

随着基因组学技术的发展，Strous 等[21]在

研究 Ca. Kuenenia stuttgartiensis 基因组时发现

其缺失编码由亚硝酸盐到羟胺的还原酶基因，

但存在由亚硝酸盐到一氧化氮的还原酶基因，

因此提出了以一氧化氮和联氨为中间代谢产物

的新三步模型[21,35,55] (途径 II)：(1) 亚硝酸还原

酶(NIR)的 1 分子 e–催化 1 分子亚硝酸盐生成  

1 分子一氧化氮；(2) 联氨水解酶(HH)的 3 分子

e−催化 1 分子一氧化氮和 1 分子铵反应生成   

1 分子联氨；(3) 在羟胺氧化还原酶(HAO)作用

下 1 分子联氨失去 4 分子 e–生成 1 分子氮气。

在此模型中，联氨氧化过程提供的 4 分子电子

经辅酶 Q 和细胞色素 bc1 复合物传递后，3 分

子电子给联氨水解酶，1 分子电子给亚硝酸

还原酶，实现电子流的循环补充和利用。该

模型认为，参与氮代谢的酶位于厌氧氨氧化体
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内，传递电子的辅酶 Q 和细胞色素 bc1 复合物

位于厌氧氨氧化体膜上，该观点在后续相关研

究中被普遍接受。 

Kartal 等 [17] 以 新 三 步 模 型 (途 径 II)为 基

础，提出在 Ca. Kuenenia stuttgartiensis 中存在

于厌氧氨氧化体内的 1 分子羟胺能够经羟胺氧

化酶(hydroxylamine oxidase，HOX)氧化为 1 分

子一氧化氮，该过程释放出的 3 分子电子可供

HZS 利用；之后这部分一氧化氮与由亚硝酸盐

氧化而来的一氧化氮一同被联氨合酶转化为联

氨，继而经联氨脱氢酶(hydrazine dehydrogenase，

HDH)转化为氮气；并且明确指出厌氧氨氧化体

膜上含有 ATP 合酶用以产生能量。 

Hu 等[6]报道了 Ca. Kuenenia stuttgartiensis

中存在直接以一氧化氮为电子受体的厌氧氨氧

化作用途径(途径 III)：(1) 1 分子一氧化氮和  

1 分子铵反应生成 1 分子联氨；(2) 1 分子联氨

失去 4 分子 e–生成 1 分子氮气。该过程中 1 分

子联氨氧化所提供的 4 分子电子，其中 3 分子

用于一氧化氮的还原，剩余电子用于碳的固定。 

目前已发现的 3 种厌氧氨氧化途径如表 1

所示。 

值得注意的是，厌氧氨氧化代谢过程(途

径 I 和 途径 II)第 一 步 涉 及 的亚 硝 酸还原酶

(NIR)在不同厌氧氨氧化菌属中存在差异。已

知的 NIR 包括 2 种：含血红素的 cd1 亚硝酸

盐还原酶(cd1-NIR，由 nirS 基因编码)[56]和含

铜的亚硝酸盐还原酶(Cu-NIR，由 nirK 基因编

码)[57]。目前，nirS 基因只在 Ca. Scalindua[58]

和 Ca. Kuenenia[55,59]中发现，并且相较而言，

Ca. Kuenenia 中编码血红蛋白 c 和 d 的基因在

转录和蛋白水平上表达量较小 [21]，这可能解

释了厌氧氨氧化细菌生长缓慢的原因。相反

地，Ca. Jettenia[60-61]中的亚硝酸还原酶由 nirK

基 因 编 码 。 然 而 在 一 些 Ca. Brocadia ( 如      

B. fulgida 和 B. sinica)中均未发现 nirS 和 nirK

基 因 的 存 在 [62-64] 。 另 外 ， 跟 亚 硝 酸 在 Ca. 

Kuenenia stuttgartiensis 中被还原为一氧化氮[55]

不同，亚硝酸在 Ca. Brocadia sinica 中被还原为

羟胺[62]。有研究推测，在 Ca. Brocadia 中或许

存在一种尚未被发现的类 HAO 酶能够实现将

亚硝氮还原为羟胺[65]。 

 
表 1  已发现的 3 种厌氧氨氧化途径 
Table 1  Three discovered anammox processes 

途径 

Processes 

代谢过程 

Metabolic processes 

碳固定电子来源 

Carbon fixation electron source 

研究对象 

Research anammox bacteria  

参考文献 

References 

Process I NO2
–+4e–→NH2OH 

NH2OH+NH4
+→N2H4 

N2H4→N2+4e– 

NO2
–→NO3

–+2e– Ca. Brocadia anammoxidans 

Ca. Brocadia sinica 

[53-54] 

Process II NO2
−+e−→NO 

NO+NH4
++3e–→N2H4 

N2H4→N2+4e– 

NO2
–→NO3

–+2e– Ca. Kuenenia stuttgartiensis [21,35,55] 

Process III NO+NH4
++3e–→N2H4 

N2H4→N2+4e– 

N2H4→N2+4e– Ca. Kuenenia stuttgartiensis [6] 

注：上述反应式仅体现厌氧氨氧化过程中氮元素(包括 NO2
–、NH4

+、NH2OH、NO、N2H4、N2)转化及电子转移过程。

未体现其他物质(如 H2O、H+等)的参与 

Note: The above equations only reflect the transformation of nitrogen elements (including NO2
–, NH4

+, NH2OH, NO, N2H4, N2) 
and electron transfer process about anammox processes. No other substances (such as H2O, H+, etc) are involved. 
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厌氧氨氧化细菌除了具有独特的厌氧氨

氧化代谢过程外，也具有其他的氮代谢途径。

有研究 [66]利用 15N 标记的硝酸盐作为底物对

经 物 理 纯 化 得 到 的 高 纯 度 Ca. Kuenenia 

stuttgartiensis 进行培养，发现厌氧氨氧化细菌

能够借助外源有机碳作为电子供体，将 15NO3
–

还原为 15NO2
–继而还原为 15NH4

+，最终检测到

了 15N15N 的氮气分子，证实厌氧氨氧化细菌具

有将硝酸盐异化为铵的能力，并且该过程能够

与厌氧氨氧化过程相耦合。最近的研究显示，

厌氧氨氧化细菌同样可以利用自身细胞内的

有机碳作为电子供体为硝酸盐异化为铵的过

程提供电子[67]。该过程中，硝酸盐能够被硝酸

盐还原酶(nitrate reductase，NAR)转化为亚硝

酸 盐 ， 随 后 在 另 一 类 亚 硝 酸 盐 还 原 酶 (nitrite 

reductase，NRF)作用下被还原为铵。通过硝酸

盐异化为铵过程，厌氧氨氧化细菌就能在不借

助其他微生物的情况下独立利用硝酸盐为其

厌氧氨氧化反应提供底物，这是厌氧氨氧化细

菌的一种独特的生存策略[66-68]。由此可见，厌

氧氨氧化细菌具有氮代谢多样性，这种多样性

能够提高厌氧氨氧化细菌在不同自然生态系

统中的生存能力。 

3.2  碳代谢 

一般来说，厌氧氨氧化细菌碳代谢过程

即无机碳被还原为有机碳的过程 [69]。基于碳

的同位素示踪手段，人们将厌氧氨氧化细菌的

碳固定途径确定为乙酰辅酶 A 途径 [70-72]，在

后续的研究中也在 Ca. Kuenenia 基因组中发

现了完整的与乙酰辅酶 A 途径有关基因的存  

在 [21,73-74]，而其他所有已知的碳固定途径基因

仍然缺失或不完整。乙酰辅酶 A 固碳途径主要

为：(1) 1 分子二氧化碳在甲酸脱氢酶(formic 

acid dehydrogenase，FDH)作用下生成 1 分子甲

酸(HCOOH)，并在四氢叶酸酶(tetrahydrofolate 

enzyme) 作 用 下 生 成 1 分 子 甲 基 四 氢 叶 酸

(CH3-H4F)，之后在甲基转移酶(methyltransferase，

CH3-TR)作用下，与类咕啉 /铁硫蛋白(C/Fe-S)

结合生成甲基类咕啉/铁硫蛋白(CH3-C/Fe-S)，

最终-CH3 结合到 CO 脱氢酶(CO dehydrogenase，

CODH)的甲基结合位点上；(2) 另外 1 分子二

氧化碳的 2 分子 e–被还原为 1 分子一氧化碳，

随后一氧化碳结合到 CODH 的羰基结合位点

上 ； (3) 辅酶 A (HSCoA)在二硫化物还原酶

(disulfide reductase，S-SRd)作用下将-SCoA 转移

到 CODH 上的-SCoA 位点。至此，-CH3、-CO

和 -SCoA 在 CODH 作 用 下 生 成 乙 酰 辅 酶 A 

(CH3-CO-SCoA)，完成由无机碳到有机碳的固

定[75]。在此过程中碳固定所利用的电子来源于

厌氧氨氧化细菌体内的氮代谢过程。 

除二氧化碳、碳酸氢根、碳酸根等无机碳

外，厌氧氨氧化细菌也可以代谢一些小分子有

机碳，显示出了厌氧氨氧化细菌的有机营养特

性。有研究发现，厌氧氨氧化细菌内存在甲酸脱

氢酶[76]，可以将甲酸转化为二氧化碳，从而进

行乙酰辅酶 A 途径的碳固定作用。另外有研究

报道，Ca. Kuenenia、Ca. Jettenia、Ca. Brocadia

等厌氧氨氧化细菌都具有 ADP 型乙酰辅酶 A

合 成 酶 (ADP-forming acetyl-CoA synthetase，

ADP-ACS)[73,77-78]，能够将乙酸催化生成乙酰

辅酶 A；乙酸盐(C/N 为 0.3)的加入也会刺激厌

氧氨氧化细菌内乙酰辅酶 A 合成酶基因的表

达 [77]，从而进一步提高厌氧氨氧化菌代谢乙酸

的能力。同样地，有研究发现在 Ca. Kuenenia、

Ca. Brocadia 和 Ca. Jettenia 中也有丙酸代谢

相关的酶存在 [79]，表明厌氧氨氧化细菌也有

代 谢 丙 酸 的 能 力 。 宏 基 因 组 分 析 表 明 ， Ca. 

Kuenenia、Ca. Brocadia 可以通过三羧酸循环

途径降解乙酸和丙酸[74,80]。厌氧氨氧化细菌利

用有机碳的特性能够在一定程度上增强其环境
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适应能力。 

3.3  氮代谢-碳代谢耦合和能量的产生 

正如前文所述，目前已报道的厌氧氨氧化

细菌氮代谢途径中，除直接以一氧化氮为电子

受体[6]的厌氧氨氧化作用途径外，一般认为亚

硝酸盐与铵反应生成联氨进而生成氮气的过程

具有闭合的氧化还原平衡，因此，任何与无机

碳有关的碳固定过程必须从其他反应中得到电

子。Van De Graaf 等[53]提出，用于碳固定过程

的电子是厌氧氨氧化细菌通过体内的硝酸氧化

还原酶将亚硝酸盐在厌氧条件下氧化为硝酸盐

的过程中提供的。Strous 等[21]认为进入乙酰辅

酶 A 固碳途径的 4 个高能电子是由联氨脱氢时

提供的，并通过联氨脱氢酶传递给铁氧还原蛋

白，最后转移到 CO 脱氢酶中用于二氧化碳的

固定，而亚硝酸盐氧化为硝酸盐所产生的电子

通过电子传递链分别传递给了辅酶 Q 和细胞色

素 bc1 复合物，最终传递给亚硝酸还原酶和联

氨水解酶用于亚硝酸的还原和联氨的产生。Hu

等 [6]根据以一氧化氮为电子受体的厌氧氨氧

化模型提出，1 分子联氨氧化所提供的 4 分子

电子，其中 3 分子用于一氧化氮的还原，剩余

电子用于碳的固定。尽管人们对于碳固定过程

所用到电子的来源意见不一，但公认碳固定过

程的电子是由氮代谢过程提供的，氮代谢和碳

代谢之间有着密切的耦合过程。 

厌氧氨氧化细菌生长所需的 ATP 由存在于

厌氧氨氧化体膜上的 ATP 合酶提供[76]，伴随电

子传递，厌氧氨氧化体内有大量质子被排至厌

氧氨氧化体膜外侧，在膜两侧形成质子动力

(proton-motive force，PMF)[35]，从而实现了 ATP

的合成。 

厌氧氨氧化细菌体内氮代谢-碳代谢耦合

和能量的产生过程如图 1 所示。 

4  厌氧氨氧化细菌与群落内细菌的

互作关系 

4.1  代谢相关性 
目前，厌氧氨氧化细菌仍未实现分离纯培

养，在厌氧氨氧化细菌富集群落中，多种厌氧

氨氧化细菌共存[81]，并且除厌氧氨氧化细菌所

属 的 浮 霉 菌 门 (Planctomycetes) 外 ， 变 形 菌 门

(Proteobacteria)、厚壁菌门(Firmicutes)、绿弯

菌门(Chloroflexi)、酸杆菌门(Acidobacteria)、拟

杆 菌 门 (Bacteroidetes) 等 菌 群 也 占 有 一 定 丰

度，通常占 30%−70%[78]。厌氧氨氧化细菌不仅

自身具有代谢多样性，与群落内的其他菌群也

存在代谢关联性[65,82]，这些细菌之间存在氮代

谢和碳代谢的协同和竞争作用。 

厌氧氨氧化群落内细菌间存在着氮代谢相

关性，主要通过“产物-底物”的方式产生协同作

用，通过“底物-底物”的方式产生竞争作用[83]。

在 群 落 内 ， 硝 化 细 菌 中 的 氨 氧 化 细 菌

(ammonium oxidizing bacteria，AOB)对氨氮的

不完全氧化作用能够将氨氮氧化成亚硝氮，从

而为厌氧氨氧化细菌提供电子受体；同时，厌

氧氨氧化细菌对亚硝酸盐的利用则去除了对氨

氧化细菌活性具有潜在抑制作用的产物[84]，体

现了氨氧化细菌和厌氧氨氧化细菌的协同作

用。硝化细菌中的亚硝酸盐氧化细菌 (nitrite 

oxidizing bacteria，NOB)和厌氧氨氧化细菌都以

亚硝酸盐作为反应的底物，二者之间存在底物

竞争 [85]。完全氨氧化细菌(complete ammonia 

oxidizing bacteria，Comammox)能够将氨氮一

步转化为硝氮，同样跟厌氧氨氧化细菌存在

底 物 竞 争 作 用 [86]。异 化 性 硝 酸 盐 还 原 过 程

(dissimilatory nitrate reduction)包括异养反硝化

作用(heterotrophic denitrification)和异化硝酸盐

还原成铵作用(dissimilatory nitrate reduction to 
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ammonium，DNRA)两类，对于反硝化作用来

说，反硝化细菌(denitrification bacteria)以硝酸

盐作为电子受体，将硝酸盐逐步还原为氮气，

在反硝化过程中产生的中间产物亚硝酸盐，一

方面可以被厌氧氨氧化细菌所利用，另一方面

也 能 够 继 续 被 反 硝 化 细 菌 所 还 原 [87] 。 对 于

DNRA 过程来说，dissimilatory nitrate reduction 

to ammonium (DNRA)细菌产生的铵和亚硝酸

盐作为厌氧氨氧化作用的底物被厌氧氨氧化细

菌所利用，同时由于 DNRA 细菌和厌氧氨氧化

细菌均以亚硝酸盐作为底物，DNRA 细菌大量

增殖时会造成与厌氧氨氧化细菌的过度竞争[88]。

另外，反硝化细菌和 DNRA 细菌都能够将硝酸

盐还原为亚硝酸盐，并利用亚硝酸盐完成后续

反应[89]。可见，反硝化细菌、DNRA 细菌和厌

氧氨氧化细菌之间也同样存在氮代谢的协同和

竞争作用。有研究报道，在厌氧氨氧化群落体

系中呼吸硝酸还原酶基因 narGH 在绝大多数异

养微生物体内被编码和表达[90]，这表明体系中

共存的异养细菌大部分可以借助该基因将硝酸

盐还原为亚硝酸盐；有研究通过宏基因组和宏

转录组手段分析厌氧氨氧化细菌和其他伴生菌

的基因表达水平，推测绿菌门可高效分解胞外

有机物同时可以将硝酸盐还原为亚硝酸盐[65]，

这均可为厌氧氨氧化细菌的厌氧氨氧化过程提

供底物。了解不同菌群间的氮代谢相关性有助

于剖析不同细菌的氮代谢潜力，为提高厌氧氨

氧化体系脱氮性能提供参考。厌氧氨氧化群落

内细菌之间氮相关底物协同利用与竞争关系如

图 2 所示。 

除氮代谢相关性外，群落内细菌之间的碳

代谢相关性也同样存在，主要是通过底物的交

叉供应实现的。有研究表明，Ca. Kuenenia 缺

乏丙氨酸、甲硫氨酸合成酶，而 Nitrosomonas

和 Nitrospira 等 硝 化 细 菌 及 Thauera 和

Comamonas 等反硝化细菌则有这些氨基酸的

合成酶[73]，因此厌氧氨氧化细菌可以从硝化菌

和反硝化菌处获取相应氨基酸，用以维持自身

的正常生命活动。相反地，有研究发现 Ca. 

Brocadia 的 AMX1 物种是群落内精氨酸、丝氨

酸和蛋氨酸的提供者，与之共存的绿弯菌门的

CFX2 物种体内缺乏这些氨基酸的合成途径，其

所需的相应氨基酸是由厌氧氨氧化菌为它们提

供的[78]。这预示着在厌氧氨氧化群落内可能存

在氨基酸互补利用机制，这种互补机制可以加

强厌氧氨氧化群落内细菌间的合作关系，提高

群落稳定性，同时也是降低各细菌能量消耗的

一种有效策略[91-92]。除氨基酸外，厌氧氨氧化

细菌和群落内其他细菌之间也存在其他碳代谢

联系。有研究发现，厌氧氨氧化细菌缺乏钼辅因

子和叶酸生物合成途径，钼辅因子是甲酸脱氢

酶的重要辅助因子[93]，叶酸是组成厌氧二氧化

碳固定酶的重要亚基[94]，二者都和厌氧氨氧化

细菌内二氧化碳的乙酰辅酶 A 途径固定过程息

息相关。厌氧氨氧化细菌所需的钼辅因子和叶

酸均可由装甲菌门(Armatimonadetes)和变形菌门

提供[95]，协助厌氧氨氧化细菌完成碳固定过程。 

群落内细菌之间存在交叉供食的途径。厌

氧氨氧化细菌在生长过程中容易分泌大量的胞

外聚合物(extracellular polymeric substance，

EPS)，EPS 附着于细菌细胞表面，对厌氧氨氧

化体系的生物絮凝性、吸附性和稳定性有显著

影响[96]。EPS 成分比较复杂，主要含多糖、蛋

白质、腐殖酸、核酸和脂质等[97]，其中多糖和

蛋白占主要部分。在活性污泥的生物絮凝中，

多糖和蛋白质作为主要的组成物质起到了重要

作用[98]。有研究认为，蛋白质对于颗粒的粘连

起到重要作用，蛋白质结构松散且含有疏水性

氨基酸，能够充分暴露内部的疏水集团，从而

促进生物絮凝[99]；还有研究认为，EPS 中的多 
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图 2  厌氧氨氧化群落内细菌之间氮代谢关系图 
Figure 2  Relationship of nitrogen metabolism among bacteria in anammox community. 
 

糖在活性污泥的生物絮凝中起主要作用，多糖

中含有羧基、羟基等带负电荷的官能团具有架

桥作用，可促进颗粒污泥的形成[100]。除此之外，

多糖和蛋白质作为重要的营养物质存在于 EPS

中，由于 EPS 中营养物质丰富，因此 EPS 可以

作为厌氧氨氧化群落内细菌之间交叉供食的媒

介[65]，比如运输氨基酸、维生素等公共营养物

质供整个群落内细菌使用，这种群落内细菌间

物质代谢联系[74]有利于维持厌氧氨氧化体系微

生物生态的稳定。 

4.2  群体感应 
群体感应(quorum sensing，QS)是细菌中普

遍存在的一种通讯机制，是细菌通过产生细胞

外信号分子来完成的，这种信号分子称为自诱

导物(autoinducers，AI)[101]。当微环境中的信号

分子达到阈值时，相关信号就会被群落中的细

胞接收，并由此开始调节特定基因的表达，从

而调节整个群落的各种行为，这种调节对整体

菌群而言通常是趋利的[102-103]。 

厌氧氨氧化群落内存在不止一种群体感应
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机制[104]。厌氧氨氧化细菌属于革兰氏阴性菌，

一般以 N 乙酰化高丝氨酸内酯(N-acyl-homoserine 

lactone，AHL)类化合物作为种内交流的信号

分子 [105]，以扩散性信号因子(diffusible signal 

factor，DSF，顺-2-不饱和脂肪酸化合物)作为

种内和种间交流的信号分子 [106]。此外，环二

鸟 苷 酸 (bis-(3-5′)-cyclic dimeric guanosine 

monophosphate，c-di-GMP)[107]是细菌中普遍存

在的第二信使分子，能与群体感应系统分泌的

AI 相互作用形成复杂的信号传递网络，也在厌

氧氨氧化群落中发挥接收胞外信号、调节生理

功能的作用[108]。厌氧氨氧化群落内常见的信号

分子类型及功能如表 2 所示。 

不同的信号分子有不同的来源。AHL 是由

hdtS 基因编码的，有研究显示，hdtS 基因在 Ca. 

Jettenia caeni 中被证实为 jqsI-1 和 jqsI-2，产

物 分 别 是 OC6-HSL 、 C6-HSL 、 OC8-HSL 和

C8-HSL[105]。由 AHL 参与的群体感应主要通过

LuxI/LuxR 类机制实现，自诱导合成酶 LuxI 负

责产生特定的 AHL，并转移至细胞外，AHL 可

通过自由扩散进入细菌细胞内。当 AHL 达到临

界浓度时，AHL 与细胞内 LuxR 样受体蛋白结

合，形成 LuxR-HSL 自诱导剂复合物共同激活

靶基因的转录，从而调节特定基因的表达。DSF

参与的群体感应有三类[114]，分别由 RpfF/RpfC/ 

RpfG 蛋白、RpfF/RpfR 蛋白和顺式-2-癸烯酸介

导。目前除顺式-2-癸烯酸有待研究外，研究发

现，在厌氧氨氧化细菌 Ca. Brocadia sinica 基

因 组 中 存 在 合 成 RpfF/RpfC/RpfG 蛋 白 的 基  

因[115]，某些与之共存的变形菌门细菌基因组中 

 
表 2  厌氧氨氧化群落内常见的信号分子 
Table 2  Common signal molecules in anammox community 

信号分子 

Signaling molecules 

作用群体 

Affected groups 

作用层面 

Affected aspects 

参考文献 

References 

AHL C4-HSL Intraspecific Growth rate [109] 

Gene expression 

C6-HSL Intraspecific Growth rate [105,110] 

Granular sludge activity 

Aggregation 

C8-HSL Intraspecific Granular sludge formation [105,110] 

C12-HSL Intraspecific Sludge adhesion growth [111] 

Intraspecific Heterotrophic bacteria growth [110] 

3OC6-HSL Intraspecific Growth rate [105] 

Granular sludge formation 

Aggregation 

3OC8-HSL Intraspecific Granular sludge formation [105] 

Aggregation 

3OC10-HSL Intraspecific Granular sludge formation [111] 

3OC12-HSL Intraspecific Aggregation [111] 

DSF Intra- and interspecific EPS production [112] 

Signal grading regulation 

c-di-GMP Intra- and interspecific EPS production [107,113] 

Defend against adverse circumstances 
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存在合成 RpfF/RpfR 的基因，这意味着在厌氧

氨氧化细菌群落内能够通过这 2 种方式合成

DSF，从而对菌群进行调控。c-di-GMP 是细菌

群落中普遍存在的第 2 种信使，一般由鸟苷酸

环化酶合成，广泛存在于细菌群落中进行群落

调控和信息传递[108]。 

不同的信号分子对群落调节起到不同的作

用。人们对厌氧氨氧化相关工艺中 AHL 的种类

及含量进行了检测，发现在不同厌氧氨氧化群

落中的 AHL 有所不同，功能也有所差异。有研

究显示，C6-HSL 可以明显提高厌氧菌的活性和

生长速率[116-117]，C12-HSL 信号分子对厌氧氨氧

化污泥的附着生长能力有促进作用[111]，还能刺

激群落内其他异养菌生长[110]。人为添加 3-碳

位置取代基为羰基的 AHL，对污泥附着生长的

促进作用优于 3-碳位置无取代基的 AHL[118]，

长期添加一定浓度 C10-HSL 能够有效提升厌氧

氨氧化体系整体脱氮率，并促使体系内产生丰

富的 EPS[119]。也有研究报道，当向厌氧氨氧

化体系中添加 AHL 抑制剂后，会导致厌氧氨

氧化整体脱氮率下降，EPS 的合成也受到影 

响[120]。另外，有研究表明，DSF 具有调控 EPS

的产生和生物膜形成等功能，还可以通过调节

c-di-GMP 进一步调控细菌代谢，能够调节厌氧

氨氧化菌群落中的公共物品交叉供给[115]，在细

胞物质利用中发挥了关键作用。有研究显示，

在 c-di-GMP 的调节下，面对低温、有氧和低

pH 值等不利的环境压力时，细胞内较高水平

的 c-di-GMP 会降低细菌运动能力并增加细胞

外聚合物的合成量，从而使厌氧氨氧化细菌更

易于形成颗粒以抵御不利的环境[113]。 

当然，不同类型的信号分子可以协同发

挥作用。有研究发现，厌氧氨氧化群落中存在

的 AHL 与 c-di-GMP 能够协同调控细菌胞外

多糖的合成[121]。还有研究发现，DSF 含有的

RpfC/RpfG、RpfR 能够将 c-di-GMP 降解生成

转录抑制性配体 Clp，而 Clp 作为 DSF 的信号

调节剂，能够调节群落细菌的氨基酸协同生产

与利用、基因表达和转录以及脂质合成[115]。 

此外，有研究发现在厌氧氨氧化群落中除

了发生细菌通信外，也发现了通信干扰，这可

能是由于相关信号分子的降解而发生的[122]。群

体感应与厌氧氨氧化群落内微生物的生命活动

息息相关，是调控微生物群落的重要方式。 

5  总结和展望 

厌氧氨氧化细菌在自然界中分布广泛、种

类多样，独特的代谢特征决定了其在水处理中

的巨大应用潜力。然而由于厌氧氨氧化细菌生

长速率缓慢、生活条件苛刻、活性易被抑制等

原因，导致厌氧氨氧化反应器启动周期长、运

行不稳定，脱氮效率难以保障。 

从厌氧氨氧化细菌特性入手开展研究，是

探寻厌氧氨氧化体系稳定化模式的重要途径。

由于目前厌氧氨氧化细菌仍难以在纯菌株水平

上开展特性研究，宏组学技术的应用为厌氧氨

氧化细菌的深入研究提供了手段。现有研究显

示，DNRA 细菌的大量增殖会导致厌氧氨氧化

反应器脱氮性能下降，影响厌氧氨氧化细菌活

性和整个厌氧氨氧化群落的稳定，因此，控制

厌氧氨氧化体系中 DNRA 细菌的大量增殖可能

是维持群落稳定的重要一环[88]。采用宏组学联

用技术解析厌氧氨氧化群落核心微生物的互作

关系，可以进一步理解厌氧氨氧化细菌及其主

要共生菌之间的相互作用机制，进而为调控厌

氧氨氧化细菌群落、维持厌氧氨氧化体系的稳

定提供指导。 

本文对厌氧氨氧化细菌种类、特征、代谢
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及与群落内其他共生菌之间的互作关系进行

了较为系统地梳理，认为以下几方面值得后续

关注： 

(1) 探寻新的技术手段以实现厌氧氨氧化

细菌的纯培养仍是厌氧氨氧化细菌研究的重点

内容。使用特定选择性培养基，控制厌氧、温

度、pH 等条件，增加或减少特定生长因子等，

是分离培养厌氧氨氧化细菌的一种策略。此外，

有些微生物生命活动所必需的分子或电子在群

落内不同微生物之间可以进行直接交换，这种

微生物的种间依赖关系称为共养。对于共养微

生物，可以用组合的方式进行细胞分选，从而

建立稳定的共培养体系来实现目标微生物的分

离。目前对厌氧氨氧化细菌及其群落内的共生

细菌研究较少，厌氧氨氧化细菌是否也存在与

之共养的细菌，还需要开展进一步的研究，从

而为之后的分离培养提供方向。 

(2) 厌氧氨氧化群落内细菌之间存在物质

代谢的协同作用，群体感应是调控菌群代谢的

重要途径。厌氧氨氧化群落内是否存在尚未发

现的信号分子和群体感应类型，不同信号分子

是否存在未知的协同作用仍然需要进一步研

究。后续研究可以将宏基因组、宏转录组、代

谢组结合起来，多角度分析细菌之间物质协同

利用和信号分子调控的原理和机制，从而加深

对细菌之间物质代谢协同作用和群体感应调控

作用的理解。 

(3) 厌氧氨氧化群落中的细菌间物质代谢

联系和信息交流方式对群落稳定性的影响及对

厌氧氨氧化体系氮代谢性能的作用值得进一步

研究，例如可以通过比较不同厌氧氨氧化体系

对外部冲击的耐受程度和遭受冲击而崩溃后体

系的恢复能力这两方面差异，来深入探究影响

厌氧氨氧化群落稳定性的因素，进而为构建稳

定高效的厌氧氨氧化脱氮体系提供新的思路和

方法，这对厌氧氨氧化脱氮能够实现广泛应用

具有重要的现实意义。 
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