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摘  要 

氮循环包括固氮、氨化、硝化、反硝化和厌氧氨氧化等过程，这些过程均由特定功能基因介导。本文总

结了氮循环过程功能基因与转化速率的研究进展，全面梳理了氮循环关键功能基因的多样性及其功能，

总结了环境因子如土壤结构、氧气、湿度、温度、pH值、碳源及氮肥添加等对功能基因与氮转化速率的

影响特征，阐明了构建多功能基因联合预测模型预测氮转化速率的原理及其方法，为农业管理、环境修

复和全球氮循环模型提供科学依据。 
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Abstract 
Nitrogen cycle includes nitrogen fixation, ammonification, nitrification, denitrification and anaero-
bic ammonia oxidation, which are all mediated by specific functional genes. In this paper, the re-
search progress of functional genes and transformation rate in nitrogen cycle process is summa-
rized, and the diversity and functions of functional genes which are key to nitrogen cycle are com-
prehensively combed. The influence characteristics of environmental factors such as soil structure, 
oxygen, humidity, temperature, pH value, carbon source and nitrogen fertilizer addition on func-
tional genes and nitrogen transformation rate are summarized, and the principle and method of 
constructing multifunctional gene joint prediction model to predict nitrogen transformation rate 
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are expounded, which provides scientific basis for agricultural management, environmental resto-
ration and global nitrogen cycle model. 
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1. 引言 

氮是构成生命必需分子的核心元素之一，也是生物生长不可缺少的营养元素。完整的氮循环(CNC, Com-
plete Nitrogen Cycle)是地球生物化学循环的基础之一，它确保氮在生物圈中不断被利用和再生[1]。在这个循

环过程中，大量的氮从大气转移到陆地和海洋生态系统，通过土壤、淡水和海水中的各种微生物的硝化和反

硝化作用，以 N2的形式重新返回到大气中[2]。氮循环主要包括固氮、氨化、硝化、反硝化、厌氧氨氧化等

过程，且不同阶段均由特定功能基因介导氮形态转化，促进氮元素能被各种生物体利用。这些微生物活动不

仅维持了生态系统中氮的流通和再生，也对土壤肥力、植物生长及全球氮平衡起着决定性作用[1]。 
自然界氮循环对生态平衡至关重要，但化肥施用、化石燃料燃烧等人类活动使全球氮负荷显著增加，

超出了自然界氮素承载能力，导致全球氮循环失衡，造成不良影响[3]。如氮含量过高导致水体富营养化、

产生水华或赤潮，损害水生生态系统健康；氮氧化物的过量排放会加剧全球气候变暖，甚至形成酸雨影

响土壤和水体质量；农业施肥和畜牧业导致土壤氮的过量输入，抑制了某些植物物种的生长，降低了生

物多样性，土壤氮渗透到地下水中，还会影响饮用水质量[4]。为应对这些挑战，恢复氮循环平衡，厘清

氮循环过程中关键功能基因种类、功能及其影响机制，对保持氮动态平衡，维持生物多样性及生态稳定

性具有重要意义。 
目前微生物驱动氮转化研究已较为广泛，国内外学者通过基因组学、宏基因组学、转录组学等技术，

深入研究了氮循环中的关键微生物及其功能基因，揭示了如盐沼和潮汐湿地、农田、森林、湿地湖泊、

牧场和草原等各个生态系统[5]中氮转化过程，在代谢途径解析、基因工程应用等方面取得了重要进展[6]。
此外，当前国内更侧重于对局部地区和特定环境中氮转化途径的研究，而国际上的研究可能更关注全球

模式和跨系统的比较[7]。研究特定环境中氮转化速率进一步揭示氮循环中微生物的作用机制，以及各种

环境因子对氮转化过程的影响，可以识别哪些条件下氮素更容易固定或流失，从而调整生态管理和修复

措施[8]。环境 DNA (eDNA)技术能够在不同生态系统中利用功能基因标记(如 amg、nin 等)，检测氮循环

功能基因的表达情况，评估土壤中氮循环微生物的活动水平，进而评估土壤的肥力和健康状况[9]。研究

人员结合氮微生物的基因丰度、代谢途径和转化速率等，构建相关氮转化模型，提供了更精确的氮循环

行为预测，可以有效模拟氮在自然和农业系统中的动态转化过程[10]。研究不同环境介质下微生物群落结

构和氮转化速率的差异，有利于理解微生物生态系统的复杂性和评估人类活动对全球氮循环整体动态和

氮平衡的影响。基于氮转化功能基因和速率的研究，通过预测未来全球氮循环的变化趋势，从而为全球

环境治理提供科学依据[11]。 

2. 微生物介导的氮转化过程 

微生物群落一直是氮循环的核心参与者，多个氮循环过程均是由微生物介导[12]。上世纪 80 年代，

Open Access

https://doi.org/10.12677/aep.2024.146169
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/


项鸿志 
 

 

DOI: 10.12677/aep.2024.146169 1350 环境保护前沿 
 

人们通过分子生物学技术发现固氮过程的功能基因——固氮酶(nif)，随后陆续发现硝化、反硝化相关功能

基因[13]。随着高通量测序技术的进步，研究人员发现了其他氮循环过程微生物及其功能基因，并揭示了

它们在氮循环中的具体功能。 
生物固氮指微生物携带的固氮酶将大气中的 N2 固定为氨的过程。固氮酶普遍分布于细菌和古菌中，

但从生物学上讲，只有携带金属固氮酶的微生物才能进行生物固氮，并且这些金属固氮酶均由含铁的电

子转运蛋白与含金属离子的催化蛋白二聚体共同组成[14]。根据起催化作用的金属离子种类不同，固氮酶

主要有三种类型：铁–铁(FeFe)、钒–铁(VFe)和钼–铁(MoFe)，其催化成分的编码基因分别为 anfDGK、

vnfDGK 和 nifDK [15]。而含铁的电子转运蛋白的编码基因为 nifH、anfH 和 vnfH，其中 nifH 可以用来检

测环境中有固氮微生物的标记基因[16]。 
硝化作用是在需氧条件下 NH3 或 4NH+ 向 3NO−转化的一系列氧化过程，主要涉及 3 个氮素转化阶段

(NH3/ 4NH+ →NH2OH→ 2NO−→ 3NO− )，在前两个氮素转化过程中，NH3 或 4NH+ 向羟胺(NH2OH)转化过程主

要由氨氧化细菌(AOB)或古菌(AOA)代谢产生的氨单加氧酶(AMO，amoA 基因编码)催化[17]；NH2OH 向

2NO−转化过程由氨氧化细菌代谢的羟胺还原酶(HAO，hao 基因编码)控制(氨氧化古菌不能代谢此酶) [18]。

2NO−向 3NO−的转化则由亚硝酸盐氧化细菌、光能利用菌(不产生氧的菌属)和厌氧氨氧化细菌代谢的亚硝

酸盐氧化还原酶(NXR)完成，其编码基因为 nxrAB [19]。 
反硝化作用是在缺氧条件下 3NO−还原为 N2O 或 N2的一系列还原反应( 3NO− → 2NO− →NO→N2O→N2)。

该过程以细菌和真菌参与为主，又称细菌反硝化作用和真菌反硝化作用，其中部分真菌因不能代谢 N2O 还

原酶(NOS)而不能进行 N2O 还原过程。 3NO−向 2NO−的转化主要受细胞质中膜结合硝酸还原酶(NAR，narG
基因编码)或细胞外的周质硝酸还原酶(NAP，napA 基因编码)催化[20]，一般发生在富含 3NO−的缺氧环境

且多数生物都同时含有这两种酶[21]。 2NO−向 NO 转化由外周质细胞内的两种不相关的亚硝酸盐还原酶

(NIR)催化，包括 nirS 基因编码的 cd1-NIR 和 nirK 编码的 Cu-NIR，这两种酶普遍存在于细菌和古菌中。

NO 向 N2O 转化由一氧化氮还原酶(NOR，narB 基因编码)催化[22]。N2O 向 N2 的转化则受氧化亚氮还原

酶(NOS，nosZ 基因编码)的催化，在多种细菌(变形菌门、拟杆菌门和绿菌门)和古菌(泉古菌门和嗜盐菌

门)中均有发现[23]。 
同化/异化作用主要指 3NO−还原为 4NH+ 的过程( 3NO−→ 2NO−→ 4NH+ )。 3NO−同化吸收还原为 2NO−的过

程由同化硝酸盐还原酶(NAS、nasA 和 nirA 基因编码)催化[24]， 2NO−同化吸收还原为 4NH+ 的过程由同化

亚硝酸还原酶(cNIR、nasB 和 nirB 基因编码)催化[14]。异化过程也称硝酸盐异化还原成铵(DNRA)，其中

3NO−还原为 2NO−的过程由膜结合硝酸还原酶(NAR，narG 基因编码)或周质硝酸还原酶(NAP，napA 基因

编码)催化[19]。 
厌氧氨氧化指在厌氧条件下，以 4NH+ 为电子供体、 2NO−为电子受体，实现氨氮和亚硝氮的同步脱除

并生成氮气。Anammox 菌为自养细菌，研究发现 Anammox 菌的羟胺氧化还原酶(HAO)和联氨氧化还原

酶(HZO)酶具有较近的遗传距离，可能均由反硝化菌的硝酸盐异化还原酶(NrfA)演化而来[25]。 

3. 环境因子对基因的影响 

3.1. 土壤结构和质地 

不同的土地利用方式，如耕作、放牧、森林和城市用地，会造成不同的土壤质地和结构，主要影响

土壤水分和空气的分布，进而影响微生物的活动，都会影响土壤氮转化速率和功能基因的表达。 
氧气是好氧硝化过程的必要条件，影响着硝化作用中功能基因(如 amoA、nirK 和 nirS)的表达。沙质

土壤中氧气充足，硝化作用活跃，硝酸盐的生成速度加快，较粘重的土壤容易形成厌氧环境，此时，反

硝化作用(由 nirK 和 nirS 基因主导)和厌氧氨氧化作用(由 hzs 和 hzo 基因主导)占主导地位。 
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湿度影响土壤的氧气扩散速率，从而间接影响硝化和反硝化过程[26]。高湿度条件下，厌氧环境更有

利于反硝化和厌氧氨氧化作用。 

3.2. 温度 

温度对土壤微生物活性和酶活性有直接影响，从而影响氮转化速率。比如，硝化细菌和反硝化细菌

在不同的温度下表现出不同的代谢活性。研究表明，升温降低土壤微生物的氮素利用率，导致微生物对

氮素的转化过程从微生物的同化过程向异化过程转变：即升温条件下，微生物把从外界环境中获取的氮

素转变成自身组成物质的能力减弱，而把自身体内已合成的物质转化为小分子并释放出能量的过程增强

[27]。增温可能会提高土壤中氮矿化作用、硝化作用和反硝化作用的速率，这与土壤微生物量、功能基因

丰度和酶活性的变化有关[28]。 

3.3. pH 值 

土壤的 pH 值显著影响氮转化过程中的微生物活动和基因表达[29]。矿化作用通常在中性或接近中性

的 pH 值下速率较高，因为这是大多数土壤微生物的最适 pH 范围，在过酸或过碱的条件下，矿化速率可

能会降低。硝化和反硝化作用在中性到弱碱性(pH = 6.5~8.5)条件下最为活跃，硝化作用相关功能基因(如
amoA)在这一 pH 范围内表达更强，在酸性条件下，如 pH = 6 左右，硝化速率可能会受到抑制，而反硝化

仍然可以发生，此时反硝化作用(由 nirK 和 nirS 基因主导)更占优势。厌氧氨氧化过程对 pH 值的适应范

围较宽，但最适宜的 pH 值通常在中性或微碱性条件下[30]。 

3.4. 碳源和有机质 

土壤中的有机质是微生物生长和代谢的基质，碳源的添加可以提高土壤氮素的有效性，产生的“激

发效应”可能增加植物对氮的吸收和利用[31]，同时也影响土壤氮素的形态和转化速率[32]。有机质的含

量和组成直接影响氮的矿化和固持，低碳氮比可能促进氨的氧化，而高碳氮比则可能抑制硝化过程[33]。
土壤中丰富的有机质可以为反硝化细菌提供电子供体，增强反硝化基因(如 narG、nirK、nirS 等)的表达，

从而加快反硝化速率[34]。同时过量的碳源能促进异养微生物的生长，它们通过与硝化细菌竞争氧气和氨

态氮，进一步抑制硝化过程。有机质分解过程中产生的有机酸可以改变土壤的 pH 值，进而影响硝化作用

和微生物活性[35]。碳源能促进微生物活性，影响氨态氮的转化和利用，间接影响氨挥发的速度。 

3.5. 氮肥添加 

外源氮(如尿素、铵态氮和硝态氮)的添加会直接增加土壤中的有机碳和氮含量，从而提高土壤氮素的

初级矿化速率，即土壤有机氮矿化成无机氮的过程[36]。此外，氮肥施用会影响土壤中氮的形态分布，有

机肥的施用可能会导致土壤中无机氮以 4NH+ 形态为主，会提高土壤自养硝化作用和反硝化作用，而化学

氮肥的施用可能会导致 3NO−的积累，并抑制铵态氮同化[37]。氮肥的施用通常会增强与硝化和反硝化相

关的基因(如 amoA、nirS、nirK 等)的表达[38]，进而加速氮转化过程[39]。但长期过量施氮及作物收获可

能会降低土壤中碱性阳离子含量，引起人为导致的土壤酸化，驱动土壤微生物群落结构和功能基因的丰

度发生改变[40]，从而抑制某些功能基因的表达，最终影响氮转化速率[41]。 

4. 微生物功能基因丰度预测氮转化速率 

高通量测序技术、定量 PCR (qPCR)以及宏基因组学等技术的发展，为更深入全面地揭示环境中微生

物的组成、多样性及功能，精确地测量与氮循环相关的功能基因丰度提供了重要的技术手段[42]。研究人

员通过开发和应用功能基因数据库，建立各种模型分析基因丰度与氮转化速率之间的关系，使得预测氮
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转化速率成为可能。 

4.1. 数据库的开发与应用 

研究人员开发了多种数据库用于注释功能基因，如 KEGG、NCBI、UniProt、Pfam、FunGene、COG
和 EggNOG 等[43]。这些数据库提供了丰富的基因序列信息，通过比对宏基因组或宏转录组数据与数据

库中的序列，注释氮循环功能基因。这种注释有助于理解微生物在海洋、废水、饮用水、林地、农田等不

同的环境介质中氮代谢过程中的作用，以及它们如何影响氮转化速率[44]。根据不同环境介质的特点或比

对方法(如序列相似性比对、蛋白质结构域比对等)可以选择相应的数据库。例如，KEGG 和 NCBI 数据库

常用于序列相似性比对[45] [46]，而 FunGene 和 Pfam 数据库则在蛋白质结构域比对时应用较广[47] [48]。
为了提高注释的准确性，研究人员有时会根据特定功能基因(如固氮作用的 nifH 基因)重构基因数据库，

这种自定义数据库能够提供更准确的功能基因信息。 

4.2. 功能基因丰度与氮转化速率的相关性研究 

利用 qPCR 技术测量土壤样品中关键功能基因(如 amoA、nirK、nirS、hzs 等)的丰度[49]，研究人员

发现这些基因的丰度往往与相应的氮转化过程(如硝化、反硝化、厌氧氨氧化)的速率有显著的正相关性

[50]。研究表明，土壤和水体中高丰度的 amoA 基因通常意味着较高的硝化速率，而 nirS 和 nirK 这些基

因较高的丰度与更活跃的反硝化速率相关。nosZ 基因的丰度与一氧化二氮(N₂O)向氮气(N₂)转化的速率相

关，因此也是减少温室气体排放的重要研究基因。hzs 和 hzo 基因的丰度与厌氧氨氧化速率有显著的相关

性，尤其是在水体、污水处理厂和湿地等厌氧环境中，较高的这些基因丰度意味着更高的氮去除效率。

在不同的生态系统(如农田、森林、湿地等)中，微生物存在的环境条件不同，功能基因丰度与氮转化速率

的相关性可能因环境条件的差异而有所变化。因此，研究的不同环境下的区域性特征对预测全球氮循环

非常重要。 

4.3. 多功能基因联合预测模型 

研究人员通过网络分析方法探究不同功能基因之间的相互作用及其对氮转化速率的影响，揭示了功

能基因网络的复杂性，并表明单一基因丰度可能不足以解释整个氮循环过程[51]。为了提高预测的准确

性，研究者们开发了多功能基因联合预测模型，这些模型将多个与氮循环相关的基因丰度结合起来[52]，
利用多元回归分析或机器学习方法，能够更准确地预测氮转化速率[53]。 

微生物群落的多样性和结构也是影响氮转化速率的重要因素，某些功能基因的丰度可能在特定微生

物群落背景下对氮转化速率有更强的预测能力[54]。由于微生物群落固有的功能冗余性，微生物群落的功

能变化通常与其物种组成变化是解耦的，并且相比物种结构，功能结构与环境变化和生态系统功能的关

系更加密切[55]。如土壤 pH 值和土地利用类型是导致土壤过程和养分有效性变化的主要因素，这可能直

接或间接改变土壤微生物群落结构[56]。因此最新的研究开始将土壤理化性质(如土壤 pH、湿度、温度、

有机质含量等)与功能基因丰度结合起来，以建立更为全面的预测模型并提高预测精度[57]。一些研究还

提出了动态模型，考虑了氮转化速率在不同时间和空间尺度上的变异性，试图通过功能基因丰度的时间

变化来预测氮转化速率的动态变化[58]，这有助于理解氮循环过程在不同季节或不同土地管理措施下的

响应。 

5. 氮循环微生物功能基因和转化速率生态应用 

常用于环境中氮转化功能的生物标志物功能基因，如 amoA、nirS/nirK 等，其定量与功能分析可以帮

助监测土壤、湿地、湖泊等生态系统中氮素的循环状态，进而评估氮的利用效率以及潜在的氮损失。微
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生物功能基因与氮转化速率的研究为理解和调控氮循环提供了重要的手段，在农业、环境修复、废水处

理等领域具有广泛的应用前景。 
越来越多的研究认为，土地利用变化的发生是影响陆地生态系统生物多样性的最关键驱动因素之一。

由于社会生产需要，大量的植被区为牧场和农作物清理了土地，原始植被覆盖所剩无几，与相邻残余原

生植被的区域相比，农业土壤氮循环基因的出现频率更高[59]。澳洲草地林地长时间放牧和停止放牧后土

壤中氮微生物功能基因丰度变化差异较小，相比未放牧土壤，停止放牧的林地土壤养分库依然可以持续

数十年，因此其更多地受长时间放牧形成的土壤养分富集的影响，而杂草入侵改变的根际微生物丰度变

化并不明显[60]。如果在受干扰最严重的地点人为保持较高水平的反硝化生物潜力，这可能有助于减少土

壤氮库。 
在废水处理中，厌氧氨氧化和反硝化作用是去氮的关键过程，通过定量微生物功能基因来控制和优

化微生物群落的组成和活性，可以提高氮的去除效率。研究认为，转录表达比功能基因本身对环境因素

的变化更敏感[61]，因此提高基因的转录本能改变厌氧氨氧化菌的生长速度相对较慢、培养困难的问题。

通过添加低剂量的 NaNO2 和 NaAc 刺激 amoA 和 hzsA 基因的转录本保持并稳定在较高水平，提高这些

基因的生长速率，在 SBR 反应器中运行 261 天后，厌氧氨氧化菌的丰度占据主导地位，能显著提高 TN
的去除率[62]。在污染场地修复中，通过调控微生物的功能基因表达，促进污染物(如硝酸盐、铵离子等)
转化为无害的氮气，从而进行生态修复。 

微生物功能基因和氮转化速率可以为全球氮循环模型的构建提供基础数据，预测人类活动如何影响

区域和全球尺度的碳氮循环过程和微生物响应机制。Tong 等结合生物地球化学模型构建了生物固氮

(BNF)模型，并模拟全球自然陆地生态系统中的固氮速率，模型估计在 20 世纪最后十年，每年自然陆地

生态系统中的生物固氮量为 6.15 × 107 t，温度是生物固氮过程最主要的控制因素[63]。此外，Asaadi 等将

氮循环与碳循环模型结合，通过耦合的土壤-植被系统的 N 循环模型模拟叶片氮量和最大羧化能力，预测

全球陆地系统碳汇能力和 CO2 增加、气候变化和氮沉降等因素的贡献[64]。这些模型使用观测数据进行

校准，在全球氮监测中发挥着关键作用，有助于预测氮可用性的变化以及对生物多样性、农业和全球变

暖的影响[65]。 

6. 结论与展望 

随着测序技术变得更加多样和快捷，氮循环各过程微生物基因组逐渐被解析。本文总结了氮循环过

程中功能基因与转化速率的研究进展，具体包括： 
(1) 氮循环主要包括固氮、氨化、硝化、反硝化和厌氧氨氧化等关键过程，这些过程均由特定功能基

因介导。 
(2) 环境因子如土壤结构和质地、温度、pH 值、碳源及氮肥添加等通过调控氮转化过程中的微生物

活动和基因表达，从而影响氮转化速率。 
(3) 通过开发和应用功能基因数据库，基于功能基因的丰度和环境因子建立的模型能够预测各过程

氮转化速率。 
(4) 微生物功能基因与转化速率的联合应用为调控局部氮循环和监测全球氮循环提供了新的方案。 
测序手段的发展极大地推动了氮循环研究的深入，未来研究应进一步探索微生物功能基因与氮转化

速率之间的相互作用及其环境响应机制，为理解氮循环的复杂性、提高氮素管理效率和制定环境政策提

供强有力的工具： 
(1) 随着高通量测序技术和生物信息学的发展，可以更精确地测量与氮循环相关的功能基因丰度，从

而提高氮转化速率预测的准确性。 
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(2) 多功能基因联合预测模型的开发和应用，将有助于更全面地理解和预测全球氮循环动态。 
(3) 关注人类活动对氮循环的影响，将氮循环功能基因和转化速率的研究应用于实际的农业管理和

环境修复策略中，减轻环境污染和提高生态系统服务功能。 
(4) 长期监测不同生态系统中的氮循环过程，进一步验证和完善预测模型，以便在更大范围和更复杂

的生态系统中实现准确预测，为维持氮动态平衡和生态稳定性提供重要指导。 
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