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封面图说: 塞罕坝地处内蒙古高原南缘向华北平原的过渡带,地势分为坝上、坝下两部分。 解放初期,这里是“飞鸟无栖树,黄
沙遮天日冶的荒原沙丘,自 1962 年建立了机械化林场之后,塞罕坝人建起了 110 多万亩人工林,造就了中国最大的

人工林林场。 这是让人叹为观止的落叶松人工林海。
彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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自然生态系统中的厌氧氨氧化

沈李东, 郑摇 平, 胡宝兰*

(浙江大学环境工程系, 杭州摇 310058)

摘要:厌氧氨氧化(anaerobic ammonium oxidation,anammox)是由 anammox 菌在缺氧条件下以氨为电子供体、以亚硝酸为电子受

体的生物反应,反应产物为氮气,该反应的发现为全球氮素循环增添了新的内容。 参与 anammox 反应的微生物是 anammox 菌,
anammox 菌是一群分支很深的浮霉状菌,目前已发现的 anammox 菌有 5 个属 8 个种。 催化 anammox 反应的是一特殊的细胞结

构鄄厌氧氨氧化体,每种已发现的 anammox 菌中都存在该特殊结构。 有关 anammox 反应的生化机理目前普遍认为,NO 和联氨

(N2H4)是 anammox 反应的重要中间体,NO 可将 NH+
4 直接氧化,形成 N2 H4,N2 H4 在联氨氧化酶的作用下最终转化为氮气。

Anammox 最初发现于人工脱氮系统,已发现的 8 种 anammox 菌中 7 种来自于人工系统。 但越来越多的证据表明,anammox 菌广

泛分布于自然界的海洋、淡水和陆地生态系统中,在区域氮素循环中起着不同程度的作用。 影响自然生态系统中 anammox 反

应的主要环境因子包括有机质含量、NO-
3 浓度和盐度等,但在不同的生态系统,anammox 反应的主导影响因子存在较明显差异。

综述了 anammox 菌的类群和生化反应机理,总结了 anammox 菌在各种自然生态系统中的分布与生态多样性,论述了 anammox

反应在全球氮素循环中的重要性以及影响此过程发挥的主要环境因子。
关键词:厌氧氨氧化菌;自然生态系统;生化机理;生态多样性;贡献率;环境因子

Anaerobic ammonium oxidation in natural ecosystems
SHEN Lidong, ZHENG Ping, HU Baolan*

Department of Environmental Engineering, Zhejiang University, Hangzhou 310058,China

Abstract: Anaerobic ammonium oxidation (anammox), a reaction oxidizing ammonium to dinitrogen gas with nitrite as the
electron acceptor under anoxic conditions, is one of the most recent discoveries in the biogeochemical nitrogen cycle. The
anammox reaction is mediated by anammox bacteria, a deep鄄branching monophyletic group of bacteria within the phylum
Planctomycetes. Presently, five genera and eight species of anammox bacteria have been identified, including Candidatus
‘Brocadia爷 (C. ‘Brocadia anammoxidans爷 and ‘Brocadia fulgida爷), C. ‘Kuenenia stuttgartiensis爷, C. ‘Scalindua爷
(C. ‘Scalindua brodae爷, ‘Scalindua wagneri爷 and ‘Scalindua sorokinii爷), C. ‘Anammoxoglobus propionicus爷 and C.
‘Jettenia asiatica 爷 . The anammox reaction takes place inside the anammoxosome, an intracytoplasmic compartment
bounded by a single ladderane lipid鄄containing membrane. This unique cell structure has been found in all identified
anammox bacteria. Although, there is no agreement on the biochemical mechanism of the anammox reaction, nitric oxide
(NO) and hydrazine (N2 H4 ) are recognized as important intermediates in the anammox reaction. The NO can oxidize
ammoniumto N2 H4, and the N2 H4 generated can be oxidized to dinitrogen gas by a hydrazine鄄oxidizing enzyme. The
anammox process was first observed in a wastewater nitrogen鄄removal system, and seven of the eight anammox species were
found in different wastewater treatment systems. Subsequently, many studies have reported the ubiquitous distribution of
anammox bacteria in a variety of natural ecosystems, including anoxic marine sediments and water columns, marine oxygen鄄
minimum zones, estuarine sediments, freshwater sediments and soil ecosystems. Anammox bacteria and their activities were



http: / / www. ecologica. cn

also detected in several special ecosystems, such as high鄄temperature and low鄄temperature ecosystems. All available
evidence indicates that the anammox process is critically important in natural ecosystems, and particularly in marine
environments. In anoxic marine sediments and water columns, the anammox bacteria can account for 20%—79% and
20%—50% of total dinitrogen gas production, respectively. Anammox bacteria are also mainly responsible for nitrogen loss
in the marine oxygen鄄minimum zones that are the most productive regions of the world忆s oceans. Anammox activities have
been detected in freshwater and soil ecosystems but the specific contribution of anammox to the nitrogen cycle is poorly
known and needs further investigation. Although anammox bacteria are broadly distributed in a variety of natural
ecosystems, the overall diversity of anammox bacteria is low. The anammox bacteria detected in most marine and freshwater
ecosystems are all affiliated with the genera C. ‘ Scalindua爷 or ‘ Brocadia爷 . Recently, different anammox bacterial
communities composed of C. ‘Brocadia爷, ‘Kuenenia爷, ‘Scalindua爷 and ‘Jettenia爷 species were found simultaneously in
some estuarine and soil ecosystems, which expanded knowledge of the diversity of anammox bacteria in natural ecosystems.
The different levels of anammox bacterial diversity and contribution of anammox to the nitrogen cycle observed in different
natural ecosystems indicate that the anammox process is influenced by local environmental conditions. The organic content,
availability of water column NO-

3 or NO-
2, salinity and temperature are regarded as the most important environmental factors

influencing the anammox process in different natural ecosystems. This review summarizes the classification, biochemical
mechanism, distribution and diversity of anammox bacteria in natural ecosystems, the importance of anammox in the global
nitrogen cycle and the main factors influencing the anammox process in natural habitats.

Key Words: anaerobic ammonium oxidation; natural ecosystems;biochemical mechanism; diversity; contribution rate;
environmental factor

长期以来,人们普遍认为反硝化是去除自然环境中无机氮的唯一生物途径[1],20 世纪 90 年代发现的厌

氧氨氧化反应打破了这一传统观念,为全球氮素循环增添了新的内容。 参与 anammox 反应的微生物是

anammox 菌,其催化氨(NH+
4)和亚硝酸(NO-

2)反应生成氮气(N2)。 Anammox 反应在一特殊的细胞结构鄄厌氧

氨氧化体内进行。 Anammox 的反应式[2]如下:
NH+

4 +1. 32NO-
2 +0. 066HCO-

3 +0. 13H+寅1. 02N2+0. 26NO-
3 +0. 066CH2O0. 5N0. 15+2. 03H2O

许多自然生态系统中,由于氧供应不足或电子供体(硫化物或有机质)有限,常常发生 NH+
4 氧化成 NO-

2

或 NO-
3 还原成 NO-

2 的情况,是 anammox 菌的良好生境。 现代分子生物学技术的快速发展为研究自然生态系

统中 anammox 菌提供了强有力的方法和手段,是目前研究 anammox 菌生态学特性的主要工具[3]。 这些分子

生物学手段主要包括聚合酶链式反应(polymerase chain reaction,PCR)、变性梯度凝胶电泳(denaturing gradient
gel electrophoresis,DGGE)和荧光原位杂交(fluorescence in situ hybridization,FISH)等[3鄄8]。 迄今为止研究者采

用这些分子生物学方法已在不同的自然生态系统中检测出了不同种群的 anammox 菌[3,7]。 同位素测试是研

究自然生态系统中 anammox 活性的重要手段,它可以检测 anammox 在不同生态系统中的活性强度,评价其在

区域氮循环中的作用[9]。 但目前不同学者对同位素活性测定方法有所不同,尚未见统一的测定方法,常用的

方法是通过15 N 标记的15 NH+
4 和未标记的 NO-

2 (NO-
3 ) 或15 N 标记的15 NO-

2 ( 15 NO-
3 ) 和未标记的 NH+

4 进行

anammox 的活性测试,利用29N2的产量计算 anammox 的速率,并通过计算29N2占 N2总产量(除29N2外的 N2主要

由反硝化所致)的比值来评价 anammox 在某一生态环境氮素循环中的贡献率。 与此同时,自然生态系统中的

anammox 反应与环境因子的变化密切相关。 为更好地了解 anammox 反应与生态环境间的关系,进而保持生

态系统氮素循环的稳定性,研究环境因子对 anammox 反应的影响已受到越来越多的关注。 研究表明,有机质

含量、NO-
3 浓度、盐度和温度等环境因子是影响自然生态系统中 anammox 反应主要因素[3, 6, 8,10]。

1摇 Anammox 菌及其生化反应机理

1. 1摇 Anammox 菌的类群

摇 摇 到目前为止,还没有得到 anammox 纯培养菌株。 利用现代分子生物学技术,已经鉴定到 8 个 anammox

8444 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 31 卷摇
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种,它们分别属于 5 个属:Candidatus Brocadia (Candidatus Brocadia anammoxidans[2],Candidatus Brocadia
fulgida[11]);Candidatus Kuenenia (Candidatus Kuenenia stuttgartiensis[12] );Candidatus Scalindua ( Candidatus
Scalindua brodae[13], Candidatus Scalindua wagneri[13], Candidatus Scalindua sorokinii[14] ); Candidatus
Anammoxoglobus propionicus[4] 和 Candidatus Jettenia asiatica[15]。 图 1 为 anammox 菌的 16S rRNA 系统发育

树[16]。 系统发育分析表明,这些 anammox 菌都归属于浮霉状菌门 ( phylum Planctomycetales),并构成了

anammox 菌科(Anammoxaceae),它们彼此间的进化距离较远,其中 Brocadia 属与 Scalindua 属的 16S rRNA 基

因平均只有 85%的序列同源性。 以上这些 anammox 菌除 Candidatus Scalindua sorokinii 发现并广泛分布于自

然生态系统,其余 anammox 菌均发现于人工生态系统。

0.1

Candidatus Scalindua wagneri

Candidatus Scalindua sorokinii
Candidatus Scalindua brodae

Candidatus
Kuenenia stuttgartiensis

Candidatus
Anammoxoglobus propionicus

Candidatus
Jettenia asiatica

Candidatus Brocadia fulgida

Candidatus
Brocadia anammoxidans

Outgroup

Planctomyces spp.

Pirellula spp.

Gemmata spp.

Isosphaera
spp.

图 1摇 Anammox 菌的系统发育树[16]

Fig. 1摇 Polygenetic tree of anammox bacteria[16]

摇 Candidatus Brocadia anammoxidans: 待定厌氧氨氧化布罗卡地菌[17] ;Candidatus Brocadia fulgida: 待定荧光布罗卡地菌[17] ;Candidatus

Kuenenia stuttgartiensis: 待定斯图加特库氏菌[17] ;Candidatus Scalindua brodae: 待定布罗达氏阶梯烷菌[17] ;Candidatus Scalindua wagneri:

待定韦格氏阶梯烷菌[17] ;Candidatus Scalindua sorokinii: 待定黑海阶梯烷菌[17] ;Candidatus Anammoxoglobus propionicus: 待定丙酸厌氧氨

氧化球菌[17] ;Candidatus Jettenia asiatica: 待定亚洲杰特氏菌[17] ; Isosphaera: 等球菌属;Gemmata: 出芽菌属;Pirellula: 小梨形菌属;

Planctomyces: 浮霉状菌属

1. 2摇 Anammox 菌的生化反应机理

在 anammox 菌体内存在一个单一双分子层的厌氧氨氧化体,占细胞总体积的 50%—80% ,它是

anammox 菌进行 anammox 反应的场所,是具产能能力的细胞器。 有关 anammox 反应的生化机理目前普遍认

为:NO-
2 首先在含有细胞色素 c 和细胞色素 d1 的亚硝酸还原酶作用下转化为 NO,再在联氨水解酶的作用下,

NO 将 NH+
4 直接氧化,形成联氨(N2H4),最后在联氨氧化酶的作用下将 N2H4氧化成 N2,在此,NO 和 N2H4是

anammox 反应的重要中间产物,在 anammox 反应中起着重要作用。 N2H4氧化成 N2的过程中会释放 4 个电子,
并通过细胞色素 c、泛醌、细胞色素 bc1复合体、其他细胞色素 c 传递给亚硝酸还原酶和联氨水解酶。 在电子

传递过程中,质子被排至厌氧氨氧化体外侧,在膜两侧形成质子梯度,用于驱动 ATP 和 NADPH2的合成[18鄄20]。
在 anammox 的代谢过程中,NH+

4 和 NO-
2 的消耗以及 NO-

3 的生成比为:1 颐1. 32 颐0. 26,其中 NO-
3 的生成用于产

生电子固定 CO2
[21]。
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2摇 Anammox 菌在不同自然生态系统中的分布、生态多样性及重要作用

Anammox 菌的研究最初集中于人工生态系统,随后越来越多的研究发现 anammox 菌在许多自然生态系

统中广泛分布,并起着重要作用。
2. 1摇 海洋生态系统

2. 1. 1摇 海洋沉积物

海洋沉积物常处于缺氧状态,有机质分解会释放出产物 NH+
4,反硝化和好氧氨氧化都会产生中间产物

NO-
2,为 anammox 菌提供了极为有利的生存条件。 图 2 显示了海洋沉积物中氮素化合物的存在形式及转化

过程[22]。
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图 2摇 海洋沉积物中氮素化合物的存在形式及转化过程[22]

摇 Fig. 2 摇 General view of the complex web of reactions

transforming nitrogen compounds of a wide range of forms and

oxidation states in marine sediment[22]

PON: 颗粒有机氮,DON: 溶解性有机氮;1—6 分别为海洋沉积物

中氮素的转化途径:1: 颗粒有机氮的水解,2: 微生物对溶解性有

机氮的同化吸收,3: 氨化,4: 好氧硝化,5: 反硝化,6: 同化硝酸

盐 /亚硝酸还原,7: 微生物固氮作用,8: anammox,9: 氨厌氧氧化

为亚硝酸和硝酸

目前已有大量研究者报道了海底沉积物中

anammox 菌的分布。 Thamdrup 和 Dalsgaard[9] 利用15 N
稳定同位素示踪首次在丹麦沿海沉积物中检测出了

anammox 活性,证实了天然生态系统中存在 anammox 反

应。 随后,研究者在许多不同地域的海洋沉积物中亦检

测出了 anammox 反应[5鄄8,23鄄26]。 由于不同种类 anammox
菌所需环境因子(生态位)不同,在同一生境中往往只

分布有一种 anammox 菌[3]。 在海洋沉积物中存在的

anammox 菌种群较为单一,基本属于具有较强耐盐能力

的 Scalindua 属。 Dale 等[3] 的研究结果却发现,在开普

菲尔河口(Cape Fear River Estuary) anammox 菌的分布

呈现 出 了 种 群 多 样 性, 可 同 时 检 测 到 Brocadia,
Kuenenia, Jettenia 和 Scalindua 四个属的 anammox 菌。
Amano 等[7]在淀川河口(Yodo Estuary)亦检测出了多种

anammox 菌 的 共 存, 包 括 Brocadia, Kuenenia 和

Scalindua 属的 anammox 菌。 出现河口环境中多种

anammox 菌共存的原因推测是由于河口是海陆作用最

为剧烈、生态结构最为复杂的区域之一,可营造适合不

同种类 anammox 菌生存的微环境。 此外,Brocadia,Kuenenia 和 Jettenia 属在河口沉积物中的分布表明,除
Scalindua 属的 anammox 菌,其它种属的 anammox 菌也具备一定的耐盐能力。

研究证实,anammox 菌在海洋沉积物的氮素循环中起着重要作用,其贡献率高达 50%以上[16]。 然而,不
同海域沉积物氮素循环中 anammox 的贡献率差异较大,范围为 0—67% [5鄄9,23鄄26]。 研究发现,在丹麦海运带斯

卡格拉克海峡(Skagerrak)检测到的 anammox 反应在该海峡氮素循环中的贡献率高达 67% ,超过了反硝化作

用[9]。 Engstr觟m 等[26]在华盛顿湾(Washington Bay)也检测出了较高活性的 anammox 反应,其在该区域氮素循

环中的贡献率达 40%—42% ,与反硝化强度相当。 Anammox 在某些海洋沉积物氮素循环中的贡献率却较

低[6鄄8],如 Amano 等[7] 在淀川河口沉积物中测得的 anammox 反应在此沉积物氮素循环中的贡献率仅为

0郾 9%—1. 6% ,反硝化作用占据了主导地位。 造成 anammox 在不同海域沉积物氮素循环中贡献率差异的原

因是受不同生态系统中诸多环境因子的影响。 Trimmer 等[6] 发现有机质含量是影响海洋沉积物中 anammox
反应的主导因素,随着泰晤士河口(Thames Estuary)沉积物中有机质含量的升高,anammox 在区域氮素循环中

的贡献率从 1%增至 8% 。 导致该趋势的原因可能是在适当范围内,随着沉积物中有机质含量的升高,反硝化

活性增强,反硝化过程释放出的中间产物 NO-
2 量随之增加,为 anammox 菌提供了充足的反应基质。 然而也有

研究表明,随着有机质含量的提高,anammox 在区域氮素循环中的贡献率会随之降低[27]。 造成这种差异的原

因可能源于不同沉积物中有机质含量大小的不同。 在高有机质含量的环境下,反硝化活动不断增强,释放出
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的 NO-
2 量不断增多, anammox 反应活性虽随之提高,但反硝化活性增加的强度要比 anammox 大,致使

anammox 在沉积物氮素循环中的贡献率反而有所降低。
海底水体的 NO-

3 浓度是影响海洋沉积物中 anammox 反应的又一限制性因子。 Risgaard鄄Petersen 等[23]比

较了丹麦浅海河口区域两个不同位点的 anammox 活性差异,发现在 NO-
3 浓度常年较高的兰德斯峡湾

(Randers Fjord)anammox 活性较高,在 NO-
3 浓度很低的诺斯敏讷峡湾(Norsminde Fjord)anammox 活性无法被

检出。 究其原因是由于 NO-
3 浓度越高,反硝化产生的 anammox 反应基质 NO-

2 的量便越多,利于 anammox 反

应的进行。 Rich 等[8]在考察切萨皮克湾(Chesapeake Bay)沉积物中 anammox 活性大小时也发现,NO-
3 浓度与

anammox 活性及其在区域氮素循环中的贡献率呈良好的正相关。
盐度也是影响海底沉积物 anammox 活性的主要环境因子之一。 Dale 等[3] 考察了开普菲尔河口 3 个不

同位点的 anammox 活性差异,发现盐度及其变化强度对 anammox 菌的活性影响最为显著,盐度与 anammox 在

区域氮素循环中的贡献率呈明显正相关。 造成这种结果的原因可能是反硝化细菌对盐度较为敏感,其活性易

受盐度的抑制,而 anammox 菌对盐度具有较强的适应能力。 此外,盐度对于沉积物中游离 NH+
4 的吸附有很重

要的影响,随着盐度的增加,游离 NH+
4 的浓度也会增加,因而这亦有可能会增强 anammox 活性。 但目前关于

盐度对 anammox 活性影响的真正机理尚不明确,还有待进一步研究。
2. 1. 2摇 海洋水体

海洋水体的低氧区是海洋生态系统的重要组成部分,据估计海洋中 35% 以上的 N2产生于此[28]。 研究

表明 anammox 菌在这些低氧区中异常活跃,由 anammox 反应所致的氮损失占了海洋水体低氧区 N2产生的

10%—100% [28鄄31],anammox 在海洋水体的氮素循环中亦起着重要作用。 与海洋沉积物中发现的 anammox 菌

类似,海洋水体中存在的 anammox 菌亦基本属于 Scalindua 属,只有在拉斯尼策湖(Lake Rassnitzer)水体中发

现了 Brocadia 属 anammox 菌的分布[29]。 Kuypers 等[30]发现,anammox 反应在本格拉港(Benguela)低氧区氮素

循环中占据了绝对优势,而反硝化活性无法被检出。 Thamdrup 等[31]在智利中部沿岸远海的低氧区中亦只检

测出了 anammox 活性。 Ward 等[28]的研究却表明,在阿拉伯海(Arabian Sea)的低氧区中,反硝化活性超过了

anammox 活性,anammox 在此低氧区氮素循环中的贡献率小于 13% 。 可见,anammox 在不同海域水体低氧区

氮素循环中起着不同程度的作用,而这种差异又主要取决于不同海洋水体低氧区的环境条件。 Lam 等[32] 研

究发现,秘鲁海(Peruvian)水体低氧区中 67%的 NO-
2 源于 NO-

3 的还原,33%源于 NH+
4 的氧化。 因而,NO-

3 浓

度对于秘鲁海水体中的 anammox 反应显得尤为重要。 Ward 等[28] 则认可有机质含量是影响阿拉伯海水体低

氧区中 anammox 和反硝化活性相对强弱的重要环境因子。 其原因是阿拉伯海水体中 NO-
3 的量较有机质丰

富,致使后者成为反硝化活动的限制性因子。 有机质含量低,反硝化活动减弱,其产生的中间产物 NO-
2 量也

相应减少,继而影响 anammox 反应。
2. 2摇 淡水生态系统

Anammox 菌在海洋环境中广泛分布,目前有关 anammox 菌在淡水生态系统中分布的研究报道却并不

多。 Schubert 等[10]首次证明了天然淡水生态系统坦噶尼喀湖 ( Lake Tanganyika) 中 anammox 菌的分布,
anammox 菌的最大活性为 10 nmol N2 / h,在该区域氮素循环中的贡献率为 13% ,其活性与贡献率值与某些海

洋生境中发生的 anammox 反应相比并不逊色[6鄄8]。 Schubert 等[10] 认为温度是促使坦噶尼喀湖淡水水体中

anammox 活性较高的一个重要环境因子。 坦噶尼喀湖地处热带,常年温度较高,因而此处的 anammox 菌具有

较高的代谢活性。 此外,Penton 等[33] 和 Zhang 等[34] 分别在温特格林湖( Lake Wintergreen)和江苏新沂河

(Xinyi River)淡水沉积物中也检测到了 anammox 菌的分布。 Zhang 等[34] 还对新沂河淡水沉积物中的

anammox 菌进行了富集研究,经 25d 的短期培养后,anammox 的活性明显高于自然生态系统中 anammox 菌的

原位活性。 迄今在淡水生态系统中检测到的 anammox 菌种群多样性水平较低,以 Scalindua 属居多,只有在新

沂河沉积物中检测到了 Candidatus Brocadia anammoxidans 的分布[34]。
总体来说,目前有关 anammox 菌在天然淡水生态系统中的分布、种群多样性水平以及在淡水系统氮素
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循环中的贡献率尚不明晰,其主要的影响因子也不明确,为此急需更多的研究者在更为广泛的天然淡水环境

中开展 anammox 的研究,揭示 anammox 菌在淡水生态系统中的生态学特性及重要作用。
2. 3摇 陆地生态系统

陆地生态系统是地球重要组成部分,约占地球总面积的 1 / 3,生态环境极为复杂。 人类活动产生的大量

氮素污染物(尤其是 NO-
3 )可通过各种途径排放到陆地生态系统,因而陆地生态系统中的某些缺氧区域可能

同时存在 NH+
4 和 NO-

2,是发生 anammox 反应的良好生境。 Humbert 等[35] 首次在不同陆地生态系统(包括沼

泽、受污染的孔隙含水层、冻土和农田土壤)中检测出了不同种群的 anammox 菌,种群多样性水平较高,包括

Candidatus Kuenenia stuttgartiensis, Candidatus Brocadia fulgida, Candidatus Scalindua wagneri 和 Candidatus
Jettenia asiatica。 Humbert 等的研究[35]发现,并非在所有土壤样品中都存在 anammox 菌,而只在土壤的一定深

度范围内才有 anammox 菌的分布。 Humbert 等[35]由此认为,不同深度土层的环境因子(如土壤的含水率和氮

素含量等)决定了 anammox 菌的存在与否以及 anammox 菌的种群结构和多样性水平。 Zhu 等[36] 在中国的多

处淡水湿地生态系统中也检测出了 anammox 菌的存在,主要为 Brocadia 属的 anammox 菌。 由于目前尚缺少

充分的证据表明这些陆地生态系统中 anammox 菌具有 anammox 活性,因而有关 anammox 菌在陆地生态系统

中的具体作用及影响因素还有待进一步研究。
2. 4摇 其它生态系统

除以上 3 类生态系统外,anammox 菌还分布于其它特殊生态系统中。 Byrne 等[37] 在温度高达 60—85益
的大西洋中脊(Mid Atlantic Ridge)深海热液口处检测到了 Scalindua 属的 anammox 菌,并证实其具有 anammox
活性。 Jaeschke 等[38]发现在温度为 65 益的温泉中也存在 anammox 菌的特异性阶梯烷膜脂,含量为 0. 3—52
ng / g,16S rRNA 系 统 发 育 分 析 表 明, 温 泉 中 存 在 Candidatus Brocadia fulgida, Candidatus Brocadia
anammoxidans 和 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 的序列。 另有研究者报道了 anammox 菌也可在低温生态

系统中生存。 Schmid 等[5]发现在温度低至 0益的格陵兰海(Greenland Sea)的迪斯科湾(Disko Bay)海冰中存

在具有活性的 Scalindua 属的 anammox 菌。 这些特殊生态系统中 anammox 菌的发现对于发掘耐高温和耐低

温的 anammox 菌菌种资源提供了前景。 此外,Hoffmann 等[39] 还在海洋的海绵体内发现了 anammox 菌的踪

迹,检测到了 Candidatus Scalindua sorokinii 和 Candidatus Scalindua brodae,并证实了这些 anammox 菌亦具有

anammox 活性。 Mohamed 等[40] 也在海绵体内发现有 anammox 菌的分布,该研究中检测到的 anammox 菌与

Candidatus Brocadia fulgida 有较远的亲缘关系。 以上几类生态系统中 anammox 菌的分布表明,anammox 菌除

在海洋、淡水和陆地生态系统外,还在某些特殊生态系统的氮素循环中起着重要作用。
3摇 研究展望

Anammox 不仅在人工系统,而且在自然生态系统中(尤其是海洋生态系统)都扮演着重要角色,其在全

球氮素循环中的作用不容忽视。 但总体而言,目前人们对自然生态系统中 anammox 的认识还不够深入,仍有

较多问题需要进一步地研究:(1)对自然生态系统中的 anammox 菌进行富集培养,获得其纯培养,对阐明其生

化机理具有重要意义;(2)不同生境下各种环境因子对 anammox 反应的影响差异较大,不同生态系统中影响

anammox 反应的主导环境因子亦不同,因而研究者在自然环境下研究 anammox 反应,需全面考察生态系统中

的所有环境因子,结合单一因子的影响进行深入分析其综合效应;(3)目前发现的 anammox 菌都集中在浮霉

状菌,如能发现更多其他种类的细菌具有 anammox 能力,将大大扩大 anammox 菌的研究范围,更全面的了解

anammox 菌的代谢特性;(4)anammox 菌在海洋生态系统中广泛分布,但就全球范围而言,anammox 菌在全球

的分布及其在氮素循环中的贡献尚不明晰,如能对目前研究较为匮乏的淡水生态系统、陆地生态系统以及其

它特殊生态系统进行全面的研究,将更好的了解 anammox 在全球氮素循环中的重要作用。
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