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亚硝酸盐型甲烷厌氧氧化微生物生态学研究进展*

沈李东
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摘　要　　亚硝酸盐型甲烷厌氧氧化（nitrite-dependent anaerobic methane oxidation，N-DAMO）

是指以亚硝酸盐为电子受体将甲烷氧化为二氧化碳的微生物生理过程。虽然目前人们对于N-DAMO的

研究主要集中于人工环境，但不断有证据表明N-DAMO菌广泛分布于不同类型生境（如河流、湖泊、

湿地和海洋等）中，且在部分生境中已被证实N-DAMO反应的发生。这表明N-DAMO是一种被忽视的

甲烷汇，其在全球温室气体减排中可能起着重要作用。本文介绍了N-DAMO菌的分类和生化反应机

理，总结了N-DAMO菌在不同自然生态系统中的分布特征与作用强度，浅析了影响N-DAMO菌在自然

生态系统中分布和发挥作用的主要环境因子，并探讨了N-DAMO反应作为一种被忽视的甲烷汇在控制

温室气体排放中的贡献。
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甲烷是最简单的碳氢化合物，在地球生物演

化过程和人类的生产生活中扮演着重要的角色。例

如，甲烷的温室效应是等摩尔CO2的20倍～30倍［1］， 

对全球温室效应的贡献率达20%［2］。据估算，目

前全球甲烷年排放总量约为500～600 Tg［3］。研

究表明，最近20余年内，大气甲烷浓度的增加速

率是CO 2的100倍 ［4］，且大气甲烷浓度仍以每年

1.0%～1.2%的速度递增［3］。微生物是地球环境中

甲烷的主要产生者，其贡献率高达69%［5］。与甲

烷的产生相对应，微生物在甲烷的消耗方面也发挥

了重要作用。甲烷的消耗主要是由甲烷氧化菌介导

的甲烷氧化过程实现，该过程约氧化了微生物甲烷

产生总量的60%，是海洋、河流、湖泊和湿地等生

态系统物质和能量循环的重要内容［5-6］。

甲烷的生物氧化主要可分为两大类型：一类

是在有氧条件下由微生物利用氧气作为电子受体将

甲烷氧化；另一类是在厌氧条件下由微生物利用除

氧气外的其他电子受体（如SO4
2-等）将甲烷氧化。

一般认为，甲烷的厌氧氧化主要是通过耦合SO 4
2- 

的还原过程完成。这一过程已被证实是控制海洋甲

烷排放的重要途径，在海洋碳循环过程中具有不可

忽视的作用［2］。然而，热力学理论计算表明，亚

硝酸盐/硝酸盐也可作为电子受体并介导微生物的

甲烷厌氧氧化过程［7］。2006年，荷兰科学家在实

验室条件下获得了一类能够利用亚硝酸盐为电子受

体的甲烷氧化微生物富集培养物，证实了甲烷的

氧化可耦合亚硝酸盐的还原［8］。此生物过程被称

之为亚硝酸盐型甲烷厌氧氧化（nitrite-dependent 

anaerobic methane oxidation，N-DAMO）。这一发

现完善了学术界对全球碳氮循环的已有理论认识，

N -DAMO可能代表了温室气体甲烷氧化的重要途

径，成为全球气候变化研究的重要内容［9-10］。

N-DAMO微生物的发现，意味着亚硝酸盐型甲

烷厌氧氧化在自然环境中可能发挥了重要作用。近

年来自然生态系统中N-DAMO菌的分布、N-DAMO

作用强度及其作为甲烷汇的贡献已成为微生物生态

学研究领域的热点之一。特别是以N-DAMO分子标

记物为基础的DNA测序技术与同位素示踪方法，在

研究不同类型生态系统中N-DAMO菌的地理分布规

律及其生理生态功能方面发挥了重要作用［11-13］。

本文介绍了N-DAMO菌的分类与生化反应机理，总

结了N-DAMO菌在淡水生态系统、湿地生态系统和
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海洋生态系统中的分布特征与作用强度，浅析了影

响N-DAMO菌在自然生态系统中分布和发挥作用的

主要环境因子，并探讨了N-DAMO对温室气体甲烷

汇的贡献。

1　 亚硝酸盐型甲烷厌氧氧化菌的分类
及其生化反应机理

1.1　N-DAMO菌的分类

催化N -DAMO反应的微生物是一类新的微生

物——Candidatus Methylomirabilis oxyfera［14］，

隶属于新发现的细菌门（NC10门），该门的细菌

迄今都是不可培养的，且与其他门细菌的亲缘关

系较远（16S rRNA基因相似度小于85%）［15］。随

后，Ettwig等［11］根据N-DAMO菌16S rRNA基因系

统发育分析，将此类微生物分为group A和group B

两种基因型。自然环境中group A和group B两种基

因型的N-DAMO菌往往是共存的，但富集培养结果

表明，只有前者能够从各种（淡水）环境中得以成

功富集［11，16-19］，表明此基因型的N-DAMO菌是主

要的功能微生物，而group B基因型的N-DAMO菌是

否具有甲烷氧化功能还有待探明。目前，group A

和group B两种基因型的N-DAMO菌已被证实分布于

河流生态系统［20］、湖泊生态系统［21-22］和湿地生

态系统［13，18，23-27］等。最近，Chen等［28］对南海沉

积物中获得的N-DAMO菌序列以及目前在GenBank

上公布的N -DAMO菌序列进行系统发育分析后发

现，南海沉积物中N-DAMO菌序列的归属明显区别

于淡水环境中获得的N-DAMO菌序列的归属，海洋

沉积物中主要形成了group D和group E两种基因型

的N-DAMO菌。这表明，海洋沉积物特殊的环境条

件（如高盐度和低营养物浓度）可能导致其形成了

区别于淡水沉积物和湿地土壤的特殊N-DAMO菌生 

态位。

1.2　N-DAMO菌的生化反应机理

Ettwig等［14］研究发现，Candidatus  Methylo-
mirabilis oxyfera并不具备催化完整反硝化途径必备

的所有基因，缺少N2O还原酶编码基因，却拥有完

整的甲烷好氧氧化途径的编码基因，进一步通过稳

定性同位素示踪发现，此类微生物具有內产氧功

能，并提出了N-DAMO反应的微生物机制。在亚硝

酸还原方面，Candidatus Methylomirabilis oxyfera首

先在亚硝酸还原酶的作用下将NO2
-还原为NO，然后

在NO歧化酶作用下将产生的2分子NO歧化生成O2，

最后用生成的一部分O2（3/4）用于甲烷的氧化，

剩余部分O2（1/4）则用于正常的呼吸产能［14，29］。 

Wu等［30］发现Candidatus Methylomirabilis oxyfera

基 因 组 中 存 在 4 组 呼 吸 末 端 氧 化 酶 的 编 码 基 因 ，

且 这 些 基 因 被 证 实 具 有 转 录 活 性 。 据 此 ， W u 

等［29-30］认为Candidatus Methylomirabilis oxyfera可

通过呼吸产能。在甲烷氧化途径方面，Candidatus 

Methylomirabilis oxyfera首先在颗粒性甲烷单加氧

酶的作用下将甲烷转化为甲醛，然后甲醛在亚甲

基-四氢甲基蝶呤脱氢酶或亚甲基-四氢叶酸脱氢

酶的作用下转化为甲酸，最后甲酸在甲酸脱氢酶

的作用下最终转化为二氧化碳 ［29 -30］。但至今，

N-DAMO反应的关键酶（NO歧化酶）尚未被分离

和纯化，其生化机制仍待进一步验证。

2　 自然生态系统中的亚硝酸盐型甲烷
厌氧氧化过程

2.1　淡水生态系统

N-DAMO反应的前提是CH4和NO2
-/NO3

-共存及

严格的缺氧环境［31］。淡水沉积物由于长期淹水具

有好氧/厌氧界面，同时淡水沉积物通常含有丰富

的有机质，其厌氧降解的产物如乙酸可作为产甲烷

古菌的底物产生大量甲烷并富集于厌氧区域，在微

氧区域发生的好氧硝化过程和在厌氧区域的反硝化

等生物过程可释放出中间代谢产物NO2
-，因此淡水

沉积物的厌氧区是发生N-DAMO反应的理想生境之

一（图1）。此外，由于受人类活动（如富含硝态

氮的农田径流排放）的影响，淡水沉积物受到了不

同程度的氮素污染，进一步为N-DAMO菌的生存提

供了氮素来源。

Deutzmann和Schink［21］首次报道了湖泊生态

系统中的N -DAMO过程。他们在德国的康斯坦茨

湖（Lake Constance）沉积物中检测到了N-DAMO

菌，发现group A基因型的N-DAMO菌及其pmoA功

能基因（甲烷单加氧酶α亚基的编码基因）仅分布

于深层湖泊沉积物中，而group B基因型的N-DAMO

菌主要分布于沿岸的浅层湖泊沉积物。14C放射性

同位素示踪试验表明，深层湖泊沉积物中N-DAMO

活性明显高于浅层湖泊沉积物中N-DAMO活性，深

层湖泊沉积物中N-DAMO的反应速率（以CO2的产

生速率计，下同）为1.8～3.6 nmol ml-1 d-1，约占
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微生物甲烷氧化总速率的5%。康斯坦茨湖深层沉

积物较高的N-DAMO活性是由于此区域存在丰度较

高的group A基因型的N-DAMO菌；而浅层沉积物

未能检测到明显的N-DAMO活性是由于该区域只存

在group B基因型的N-DAMO菌［21］。Kojima等［22］

在日本琵琶湖（Lake Biwa）的深层沉积物中也发

现有group A基因型的N-DAMO 菌及pmoA基因的分

布。为此，相较于湖泊浅层沉积物，深层沉积物被

认为更适合N-DAMO菌的生长。其主要原因是由于

N-DAMO菌生长缓慢，倍增期较长（1～2周，甚至

超过1个月［17-18，32-33］），生长繁殖需要相对较为

稳定的环境［22］。湖泊深层沉积物受氧气的扰动较

小具有稳定的缺氧状态，而浅层沉积物受氧气的扰

动相对较大不具有稳定的缺氧状态。此外，湖泊深

层沉积物相对于浅层沉积物具有更为稳定的温度、

pH等理化环境。

最近，Shen等［20］发现group A基因型的N-DAMO 

菌及pmoA基因广泛分布于钱塘江沉积物中。钱塘

江与先前报道的湖泊生态系统不同，其整体水位

相对较浅（平均水位为6～7 m），加之受潮汐的

影响，钱塘江沉积物受水环境条件扰动较大。这

意味着N-DAMO菌不仅仅适宜生存于具有稳定环境

条件的湖泊深层沉积物，拓宽了对N-DAMO菌的生

境适应性的认识。但遗憾的是钱塘江河流生态系

统中N -DAMO过程的研究缺少原位活性的数据支

撑。然而，就目前的认识而言，已有的N-DAMO富

集培养物大多来自于河道沉积物［8，11，16-17，33］，暗

示着河流沉积物中N-DAMO菌具有潜在的甲烷氧化 

活性。

综上，N-DAMO菌在湖泊沉积物和河流沉积物

中均有分布，且被证实在湖泊沉积物中具有甲烷

氧化活性，表明N-DAMO作为甲烷汇在控制湖泊生

态系统甲烷排放中具有潜在的重要地位。此外，

N-DAMO作为无机氮汇在控制湖泊等水体氮素污染

方面也可能起着一定作用。然而，至今尚未见有研

究报道河流生态系统中的N-DAMO活性，为此关于

河流生态系统中N-DAMO的作用还不明确。

2.2　湿地生态系统

湿地被称为地球之肾，在维持生态系统平衡、

保持生物多样性等方面均起到重要作用，同时，湿

地土壤过饱和的水分环境使得动植物残体分解缓

慢，有机质大量积累，为产甲烷古菌提供了大量的

底物，从而使湿地成为全球最大的甲烷自然排放源

之一［34］。据估算，湿地每年向大气中排放的甲烷

总量为100～200 Tg，约占全球甲烷年排放总量的

三分之一［35-36］。甲烷的好氧氧化被认为是湿地系

统中甲烷最主要的汇，该反应可氧化湿地土壤中产

生的50%以上的甲烷［37］。然而，也有证据表明，

N-DAMO是湿地土壤厌氧区域中的重要过程，可能

在湿地甲烷减排方面发挥了重要作用［13］。

Wang等［23］和Zhou等［24］均在稻田湿地中发

现了N -DAMO菌，其广泛分布于水稻田不同深度

土壤中。研究发现，group A基因型的N-DAMO菌

及pmoA基因主要分布于深层（40～120 cm）土 

图1　淡水沉积物中N-DAMO过程及其他相关生物过程

Fig.1　N-DAMO process and other related microbial processes in freshwater sediment
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壤［23］。Zhou等［24］发现水稻田深层土壤和地下水

的交错区是N-DAMO菌的分布热区，交错区的厌氧

环境及其高效的基质供给被认为是N-DAMO菌大量

分布的主要原因。随后，Zhu等［25］发现N-DAMO

菌 广 泛 存 在 于 我 国 境 内 1 3 种 不 同 类 型 的 典 型 湿

地，特别在极端环境湿地中也检测到了此类微生

物，如在高温（>80 ℃）、低温（-25 ℃）、碱性

（pH>9）和酸性（pH<5）等湿地环境发现了与已

知N-DAMO菌高度相似的分子标记物序列。这些研

究拓宽了N-DAMO菌地理分异规律的认识，表明此

类微生物具有较强的生理生态适应特征。最近，

Hu等［13］通过13C稳定性同位素示踪手段发现，稻

田、天然湿地和城市次生湿地中均存在N-DAMO反

应，其反应速率为0.3～5.4 nmol g-1 d-1，据此全球湿

地系统中N-DAMO可氧化甲烷的量高达4.1～6.1 Tg，

约占全球湿地甲烷排放总量的2%～6%。随后，

Shen等［26］也获得了类似的结果，发现稻田湿地中

N-DAMO的反应速率为0.2～2.1 nmol g-1 d-1，稻田

N-DAMO反应的年均甲烷消耗量约为0.14 g m-2，

表明N-DAMO反应是控制稻田甲烷排放潜在的重要

汇。氮肥施用是稻作生产的重要管理方式，并可

能作为电子受体促进稻田土壤厌氧区域的N-DAMO

反应 ［26］。研究表明，湿地系统不同深度土壤中

N -DAMO菌的群落组成和活性存在明显差异，与

Wang等［23］和Zhou等［24］的研究结果一致，Hu等［13］

和Shen等［26］发现，Group A基因型的N-DAMO菌

及pmoA基因仅存在于深层（50～100 cm）土壤，

而 g r o u p  B 基 因 型 的 N - D A M O 菌 主 要 分 布 于 表 层

（0～30 cm）土壤，且深层土壤中N-DAMO菌群数

量明显高于表层土壤。与N-DAMO菌的群落垂直分

布特征一致，Hu等［13］和Shen等［26］还发现深层土

壤N-DAMO活性明显高于表层土壤，甚至部分表层

土壤中未检测到明显的N-DAMO活性。这些研究结

果表明，相较于表层土壤，湿地深层土壤更有利于

N-DAMO 菌的分布和N-DAMO反应的发生，其主要

原因可能是，深层土壤长期处于较稳定的缺氧状

态，同时其中的甲烷浓度较高，较之表层土壤更适

合N-DAMO菌的生长［27］。

根据现有的研究发现，N-DAMO菌已被证实广

泛分布于不同类型湿地系统中。通过稳定性同位

素示踪试验，研究者还证实了在淡水湿地生态系统

中存在N-DAMO活性，并且，N-DAMO被认为可氧

化当前全球湿地甲烷排放总量的2%～6%。不过，

目前湿地系统中N-DAMO活性的报道仅限于淡水湿

地，滨海湿地系统是否也有发生N-DAMO反应尚不

清楚。同时，湿地作为全球温室气体甲烷最大的天

然排放源之一，对于湿地系统中是否存在大规模的

N-DAMO反应也是一个值得研究的问题，该问题的

解答有助于揭示N-DAMO在控制全球温室气体甲烷

排放中的重要性。

2.3　海洋生态系统

海洋是一个庞大的甲烷库，据估算海洋每年产

生的甲烷量高达85～300 Tg，约占全球甲烷产生总

量的30%［6］。已有研究表明硫酸盐型甲烷厌氧氧化

广泛存在于海洋生态系统，在海洋温室气体甲烷减

排中发挥了重要作用，该反应可氧化高达90%的甲

烷气体，使得甲烷在进入大气圈之前即被消耗［2］。

同时，随着人类活动的加剧，大量无机氮素污染物

不断进入到海洋生态系统，尤其在河口和海湾等近

海系统，NO3
-/NO2

-作为电子受体亦可促进甲烷厌氧

氧化，成为硫酸盐型甲烷厌氧氧化之外的另一种甲

烷汇，得到了国际学术界的广泛关注。

Shen等［38］通过分子生物学手段证实在椒江河

口沉积物中广泛分布有N-DAMO菌及pmoA基因，

证实了除淡水生境外，N-DAMO菌还分布于近海环

境。研究还发现，group A基因型的N-DAMO菌在椒

江河口系统中占据绝对优势，表明N-DAMO反应可

能是控制该河口甲烷排放的重要微生物过程［38］。

除了河口生态系统，Valentine［39］预测大洋系统中

也应存在N-DAMO过程。虽然海洋中广泛存在硫酸

盐型甲烷厌氧氧化过程，但大洋沉积物中通常含

有较高浓度的甲烷，部分甲烷可从大洋沉积物逃

逸至海洋水体并利用亚硝酸盐作为电子受体发生

甲烷生物氧化［40］。事实上，N-DAMO菌对甲烷的

亲和力较高，其甲烷的亲和力常数仅为μmol L-1级 

别［8，41］，这一生理特点有利于N-DAMO菌对大洋

水体中低浓度甲烷的竞争利用。此外，大洋水体中

通常存在一定浓度的NO3
-/NO2

-，也可为N-DAMO菌

提供电子受体。最近，Chen等［28］利用16S rRNA和

pmoA基因特异分子标记物，发现N-DAMO菌广泛

存在于南海沉积物，表明大洋环境中确实可能存在

N-DAMO反应。

总体而言，人们对海洋生态系统中N -DAMO

过程的研究相对匮乏。最近，本课题组通过稳定

性同位素示踪手段证实了杭州湾海域中N-DAMO反

应的发生，表明N-DAMO同样是近海系统中又一不
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可忽视的甲烷汇［42］。随着近海系统外源无机氮输

入的持续增加，N-DAMO反应作为甲烷汇在近海系

统甲烷氧化中会扮演越来越重要的角色。海洋系

统中N-DAMO过程的研究无疑是今后自然生态系统

N-DAMO研究的重点方向之一。

3　 影响自然生态系统亚硝酸盐型甲烷
厌氧氧化过程的主要环境因子

目前学术界对N -DAMO微生物过程及其生理

生化机制仍然处于初步的研究阶段，已有的研究

也大多局限于富集物的室内分析，对自然环境中

N -DAMO菌的影响因子、适应机制及进化路径知

之甚少，大多处于推测阶段。例如，pH是影响微

生物群落结构及活性的重要环境因子之一，目前

N-DAMO菌富集培养的pH范围为6.8～7.6［11，17，43］， 

而He等［44］考察了不同pH条件下N-DAMO富集培养

物的甲烷氧化活性，发现N-DAMO菌的最适pH为

7.6，暗示了N-DAMO菌偏好弱碱性环境，然而迄

今未见pH对自然生态系统中N-DAMO菌分布及其

生物活性的影响报道。总体而言，温度、氧气、亚

硝酸盐/硝酸盐浓度、水体盐度、甲烷浓度以及有

机质含量可能在调控自然环境N-DAMO过程中发挥

了重要作用。

3.1　温度

温度几乎是所有生物生理生长的关键环境调控

因子。已有的富集物培养研究表明，N-DAMO菌属

中温微生物，其最适温度为30～35 ℃［45］。Chen

等 ［28］研究发现，温度对南海沉积物中N -DAMO

菌16S rRNA基因的多样性产生了显著影响，随着

温度的升高，N-DAMO菌16S rRNA基因的多样性

随之增加。在低温环境中，温度被认为是控制微

生物活性的重要环境因子，然而目前尚未见有研

究报道温度对N-DAMO活性的影响。Deutzmann和

Schink［21］在模拟原位温度的条件下，在温度只有

4 ℃的湖泊沉积物中检测到了N-DAMO活性，表明

N-DAMO对低温环境具有较好的适应性。值得注意

的是，温度对不同的微生物甲烷厌氧氧化过程具有

明显的选择性。Hu等［16］利用淡水沉积物、厌氧消

化污泥和回流污泥作为混合接种物，研究了不同温

度培养条件下N-DAMO富集培养物的活性及涉及的

功能微生物菌群。结果表明，45 ℃条件下培养40 

d后N-DAMO活性消失，无法获得富集培养物。在

35 ℃和22 ℃条件下均检测到了明显的N-DAMO活

性，但35 ℃条件下富集培养物的N-DAMO活性明

显高于22 ℃条件下的富集培养物。此外，他们还

发现在22 ℃的富集培养物内仅含有N-DAMO菌，

而在35 ℃的富集培养物同时存在N-DAMO菌和甲

烷氧化古菌。Ettwig等［41］的研究同样发现，随着

温度从25 ℃增加至30 ℃，N-DAMO富集培养物的

活性明显提高，但却发现古菌逐渐减少直至完全

消失。Ettwig 等［41］认为富集培养物中古菌的消失

并非温度升高所致，而可能是由于培养方式的变

化（从间歇流培养到连续流培养），古菌失去了

与N -DAMO菌对甲烷的竞争优势所致。此外，培

养基中某些物质（如NH4Cl、半胱氨酸、维他命和

海盐）的添加也可能导致了富集培养物中古菌的

消失 ［41］。大多数自然生态系统的环境温度低于

N-DAMO菌的理想生长范围（30～35 ℃），自然

环境中N-DAMO菌对温度的适应过程及其与其他微

生物的相互作用机制仍待进一步研究。

3.2　氧气

N-DAMO菌被认为是厌氧微生物。尽管同位素

示踪研究表明该菌具有内产氧功能，但已有的研究

表明，2%或8%的氧气浓度均可明显抑制N-DAMO

菌活性及其关键酶的表达水平［46］。需注意的是，

在自然环境中微氧区域或厌氧环境中，氧气浓度通

常远低于2%，自然环境中微量溶解氧或间歇性供

氧对N-DAMO菌的影响迄今尚未见相关报道。Hu

等［13］认为土壤中的氧气浓度（氧化还原电位）对

湿地土壤中N -DAMO菌的分布和活性具有重要影

响。研究发现，较高数量的N-DAMO菌和N-DAMO

活性主要分布于氧化还原电位较低的湿地深层土 

壤［13，23-24，26-27］。此外，已有的湖泊生态系统分子

调查研究表明，N-DAMO菌及其功能基因主要分布

于湖泊的深层沉积物，而在浅层沉积物中较难检测

到明显的N-DAMO活性［21-22］。深层沉积物氧气浓

度通常低于浅层沉积物，但在更加精细的氧气梯度

下，N-DAMO菌的地理分异规律及其环境适应性仍

需进一步研究。

3.3　硝酸盐和亚硝酸盐（NO3
-/NO2

-）

亚硝酸盐是N -DAMO反应的电子受体，缺氧

环境中的NO2
-大多来源于NO3

-还原。因此，环境中

硝酸盐浓度也可能对N-DAMO产生显著影响。事实

上，目前报道的N-DAMO富集培养物大多来源于受

硝态氮污染较为严重的淡水沉积物或污水处理厂污
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泥［8，11，16-17，19，43］。同时，在原位稻田湿地中，

Wang等［23］发现N-DAMO菌的数量与NO3
- 浓度呈显

著正相关。Chen等 ［28］也在南海沉积物中发现了

类似规律。本课题组在近海生态系统N-DAMO过程

的研究中发现，NO3
-浓度对杭州湾沉积物N-DAMO

菌的数量和活性分布均有显著影响，NO 3
-浓度与

N -DAMO菌的数量和活性呈显著正相关 ［42］。此

外，相对于河流、湖泊和近海等系统，大洋环境中

NO3
-/NO2

-浓度往往较低，为此NO3
-/ NO2

-也可能是影

响大洋沉积物中N-DAMO菌分布和活性的限制性环

境性因子。Haroon等［47］最近发现了一类硝酸盐型

甲烷厌氧氧化反应，该反应可耦合甲烷的氧化和硝

酸盐的还原。此类生物过程由一类新发现的古菌

（Candidatus Methanoperedens nitroreducens）催

化完成［47］。硝酸盐是环境中相对于亚硝酸盐更加

普遍存在的电子受体，因而缺氧沉积物或湿地土壤

中理应存在硝酸盐型甲烷厌氧氧化反应。同时，硝

酸盐型甲烷氧化可为N-DAMO提供电子受体亚硝酸

盐。为此，从两类生物过程的反应特性来看，缺氧

沉积物或湿地土壤中很可能先发生硝酸盐型甲烷

厌氧氧化反应，继而再发生N-DAMO反应。然而，

目前尚未有明确的证据表明N-DAMO菌可直接利用

NO3
-作为电子受体对甲烷进行厌氧氧化。亚硝酸盐/

硝酸盐对N-DAMO及氮素转化微生物群落相互作用

的影响仍需进一步研究。

3.4　甲烷/有机碳

CH4是N-DAMO反应的电子供体，是N-DAMO

菌的唯一能源，N-DAMO菌通过将CH4氧化成CO2

来获得能量［14，48］，为此环境中CH4的浓度直接制

约着N -DAMO反应。Shen等 ［26］研究发现，水稻

田深层土壤中较高的CH4浓度可以促进N-DAMO反

应的发生。CH 4是沉积物或土壤有机碳厌氧分解

的最终产物，因此有机碳的供应速率直接影响了沉

积物或土壤中CH4的产生。有研究表明，有机碳含

量与湿地土壤CH4产生速率有较强的相关性［49-51］。 

W a n g 等 ［ 2 3 ］ 报 道 了 有 机 碳 含 量 对 稻 田 土 壤 中

N-DAMO菌的数量分布有显著影响，N-DAMO菌数

量与土壤有机碳含量呈显著正相关。Shen等［20，38］

报道了有机碳含量分别与钱塘江沉积物和椒江河口

沉积物中N-DAMO菌数量呈显著正相关。沉积物或

土壤较高的有机碳含量会导致较高浓度甲烷的产

生，继而促进N-DAMO菌的生长。甲烷的产生强度

还与环境中有机物的种类密切相关，易降解的低分

子有机物容易被产甲烷菌利用，而难降解的高分子

有机物则不易被产甲烷菌利用。为此，有机物的种

类亦会对环境中N-DAMO菌的生态分布和活性产生

间接影响。

3.5　盐度

目 前 已 有 个 别 研 究 报 道 了 海 洋 环 境 中 的

N-DAMO过程［28，38］。Chen等［28］研究发现，盐度

对南海沉积物中N -DAMO菌的群落结构有显著影

响。本课题组的研究结果发现，N-DAMO 菌群落

在近海生态系统中的分布存在较强的空间异质性：

在盐度小于20 g  L -1的杭州湾海域近岸沉积物中

group A 基因型的N-DAMO 菌占据优势地位，而在

盐度大于20 g L-1的外海沉积物中group B基因型的

N-DAMO 菌占据优势地位［42］。统计学分析发现，

杭州湾沉积物中N-DAMO菌的数量和活性均与盐度

呈显著负相关［42］。最近，He等［44］研究发现，当

培养基中氯化钠浓度超过20 g L-1时，N-DAMO富

集培养物的甲烷氧化活性受到明显抑制。这些研究

结果表明，盐度对N-DAMO菌的生态分布和生物活

性具有抑制作用，同时N-DAMO菌对盐度具有一定

的耐受性，但其耐受机理尚不清楚，有待探明。盐

度对N-DAMO菌的抑制主要可以从以下几个方面进

行解释。首先，较高的盐度会导致N-DAMO菌细胞

内较高的渗透压，不利于细胞内各种生化反应的进

行。其次，较高的盐度可以直接影响N-DAMO菌细

胞周质空间中各种代谢酶的活性，如亚硝酸还原

酶、一氧化氮歧化酶和甲醇脱氢酶等［52］。此外，

较高的盐度会降低液相中甲烷的溶解度，进而对

N-DAMO菌的生长和生理活性产生影响。海水的盐

度较高（平均为35 g L-1），为此推测N-DAMO作

为甲烷汇在控制海洋生态系统（尤其是远海生态系

统）温室气体排放中的作用可能较弱。

4　展　望

N-DAMO 作为一类新发现的生物反应，不仅

具有重要的生态学意义，也极大地丰富了地球生态

系统的碳氮循环研究。然而，N-DAMO的生理生化

过程尚未被清楚解析，其生态与环境功能研究仍处

于初步阶段，在控制全球温室气体排放过程的作用

仍待深入研究。已有的研究表明温度、氧气（氧化
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还原电位）、NO3
-/NO2

-、甲烷/有机碳以及盐度可能

影响N-DAMO菌的分布及活性，并且在不同生态系

统中影响规律各异，但这些环境因素如何作用于

N-DAMO过程，并如何在不同时间与空间尺度发挥

作用，同时，各环境因子对N-DAMO的综合影响及

其与其他微生物类群之间的相互作用和共进化机

制，是未来研究的重点。近年来，组学技术和单细

胞等先进方法在微生物生态研究中广泛应用，将会

极大地推动地球生态系统中N-DAMO生理生态过程

的研究，清楚阐明N-DAMO菌在土壤等不同环境中

的地理分异规律及其环境驱动机制，有助于更好认

识并调控N-DAMO在控制全球温室气体排放中的重

要作用。

参 考 文 献

［１］　�IPCC.  Summary  fo r  po l icymakers / /Cl imate  change 

2 0 1 4 ： I m p a c t s ， a d a p t a t i o n ， a n d  v u l n e r a b i l i t y . 

Par t  A：Global  and sectoral  aspects .  Contr ibut ion 

of Working Group II to the Fifth Assessment Report 

of  the Intergovernmental  Panel on Climate Change. 

Cambridge，United Kingdom and New York，NY，

USA：Cambridge University Press，2014：1—32

［２］　�Knittel K，Boetius A. Anaerobic oxidation of methane：

progress with an unknown process. Annual Review of 

Microbiology，2009，63：311—334

［３］　�Conrad R. The global methane cycle：Recent advances 

in understanding the microbial  processes involved. 

Environmental Microbiology，2009，1（5）：285—

292 

［４］　�Shindell D T，Faluvegi G，Koch D M，et al. Improved 

attribution of climate forcing to emissions. Science，

2009，326（5953）：716—718

［５］　�B o r r e l  G ， Jézéq u e l  D ， B i d e r r e - P e t i t  C ， e t  a l . 

Production and consumption of methane in freshwater 

lake ecosystems. Research in Microbiology，2011，162

（9）：832—847

［６］　�Reeburgh W S.  Oceanic  methane biogeochemistry . 

Chemical Reviews，2007，107（2）：486—513

［７］　�Strous M，Jetten M S M. Anaerobic oxidation of methane 

and ammonium.  Annual  Review o f  Microbio logy，

2004，58：99—117

［８］　�Raghoebarsing A A，Pol A，van de Pas-Schoonen K 

T，et al.  A microbial consortium couples anaerobic 

methane oxidation to denitrification. Nature，2006，

440（7086）：918—921

［９］　�沈李东，胡宝兰，郑平. 甲烷厌氧氧化微生物的研究进

展. 土壤学报，2011，48（3）：619—628. Shen L D，

Hu B L，Zheng P. Progress in study on microorganisms 

responsible for anaerobic oxidation of  methane（In 

Chinese）. Acta Pedologica Sinica，2011，48（3）：

619—628

［10］　�Shen L D，He Z F，Zhu Q，et al .  Microbiology，

eco logy  and  app l i ca t i on  o f  t he  n i t r i t e -dependen t 

a n a e r o b i c  m e t h a n e  o x i d a t i o n  p r o c e s s .  F r o n t i e r s 

i n  M i c r o b i o l o g y ， 2 0 1 2 ， 3 ： 2 6 9 .  d o i ： 1 0 . 3 3 8 9 /

fmicb.2012.00269

［11］　�Ettwig K F，van Alen T，van de Pas-Schoonen K T，et 

al. Enrichment and molecular detection of denitrifying 

methanotrophic bacteria of the NC10 phylum. Applied 

and Environmental Microbiology，2009，75（11）：

3656—3662

［12］　�Luesken F A，Zhu B，van Alen T A，et al .  pmoA 

primers  for  detect ion o f  anaerobic  methanotrophs. 

Applied and Environmental Microbiology，2011，77

（11）：3877—3880

［13］　�Hu B L，Shen L D，Lian X，et al. Evidence for nitrite-

dependent anaerobic methane oxidation as a previously 

o v e r l o o k e d  m i c r o b i a l  m e t h a n e  s i n k  i n  w e t l a n d s . 

Proceedings of the National Academy of Science of the 

United States of America，2014，111（12）：4495—

4500

［14］　�Ettwig K F，Butler M K，Le Paslier D，et al. Nitrite-

dr i ven  anae rob i c  me thane  ox ida t i on  by  oxygen ic 

bacteria. Nature，2010，464（7288）：543—548

［15］　�Rappé M S，Giovannoni S J. The uncultured microbial 

majority. Annual Review of Microbiology，2003，57：

369—394

［16］　�Hu S H，Zeng R J，Burow L C，et al .  Enrichment 

o f  d e n i t r i f y i n g  a n a e r o b i c  m e t h a n e  o x i d i z i n g 

microorganisms. Environmental Microbiology Reports，

2009，1（5）：377—384

［17］　�Kampman C，Hendrickx T L G，Luesken F A，et al. 

Enrichment of  denitri fying methanotrophic bacteria 

for application after direct low temperature anaerobic 

sewage treatment. Journal of Hazardous Materials，

2012，227/228：164—171

［18］　�Zhu B  L，van Di jk  G，Fri t z  C，et  a l .  Anaerob ic 

oxidization of methane in a minerotrophic peatland：

Enrichment of  ni tr i te-dependent methane-oxidizing 

bacteria. Applied and Environmental Microbiology，

2012，78（24）：8657—8665

［19］　�He Z F，Cai C，Shen L D，et al. Effect of inoculum 

sources on the enrichment of nitrite-dependent anaerobic 

methane-oxidizing bacteria. Applied Microbiology and 

Biotechnology，2014，doi：10.1007/s00253-014-

6033-8



720 土    壤    学    报 52 卷

http：//pedologica. issas. ac. cn

［20］　�Shen L D，Liu S，Zhu Q，et a l .  Dis t r ibut ion and 

divers i ty  o f  n i t r i te -dependent  anaerobic  methane-

oxidising bacteria in the sediments of  the Qiantang 

River. Microbial Ecology，2014，67（2）：341—349

［21］　�D e u t z m a n n  J  S ， S c h i n k  B .  A n a e r o b i c  o x i d a t i o n 

o f  me thane  i n  s ed imen t s  o f  Lake  C ons t ance，an 

oligotrophic freshwater lake. Applied and Environmental 

Microbiology，2011，77（13）：4429—4436

［22］　�Kojima H，Tsutsumi M，Ishikawa K，et al. Distribution 

of putative denitrifying methane oxidizing bacteria in 

sediment of a freshwater lake，Lake Biwa. Systematic 

and Applied Microbiology，2012，35（4）：233—238

［23］　�W a n g  Y ， Z h u  G  B ， H a r h a n g i  H  R ， e t  a l .  C o -

occur rence  and  d i s t r ibu t i on  o f  n i t r i t e -dependen t 

anaerobic ammonium and methane oxidizing bacteria in 

a paddy soil. FEMS Microbiology Letters，2012，336

（2）：79—88

［24］　�Zhou L，Xia C，Long X E，et al .  High abundance 

and diversity of nitrite-dependent anaerobic methane-

oxid iz ing  bacter ia  in  a  paddy  f ie ld  pro f i le .  FEMS 

Microbiology Letters，2014，doi：10.1111/1574—

6968.12567

［25］　�Zhu G B，Zhou L，Wang Y，et al. Biogeographical 

distribution of denitrifying anaerobic methane oxidizing 

bacteria in Chinese wetland ecosystems. Environmental 

Microbiology Reports，2014，doi：10.1111/1758—

2229.12214

［26］　�Shen L D，Liu S，Huang Q，et al. Evidence for the co-

occurrence of nitrite-dependent anaerobic ammonium 

and methane oxidation processes in a flooded paddy 

field. Applied and Environmental Microbiology，2014，

80（24）：7611—7619

［27］　�S h e n  L  D ， H u a n g  Q ， H e  Z  F ， e t  a l .  V e r t i c a l 

distribution of nitrite-dependent anaerobic methane-

oxidising bacteria in natural freshwater wetland soils. 

Applied Microbiology and Biotechnology，2014，doi：

10.1007/s00253-014-6031-x

［28］　�Chen J，Zhou Z C，Gu J D. Occurrence and diversity of 

nitrite-dependent anaerobic methane oxidation bacteria 

in the sediments of the South China Sea revealed by 

ampl i f ica t ion  o f  bo th  16S rRNA and pmoA genes . 

Applied Microbiology and Biotechnology，2014，98

（12）：5685—5696

［29］　�Wu M L，Ettwig K F，Jetten M S M，et al .  A new 

in t ra -aerobic  metabol ism in  the  n i t r i te -dependent 

anaerobic methane-oxidizing bacterium Candidatus 

‘Methylomirabil is  oxyfera’. Biochemical  Society 

Transactions，2011，39（1）：243—248

［30］　�W u  M  L ， d e  V r i e s  S ， v a n  A l e n  T  A ， e t  a l . 

Physiological role of the respiratory quinol oxidase in the 

anaerobic nitrite-reducing methanotroph ‘Candidatus 

Methylomirabilis oxyfera’. Microbiology，2011，157

（3）：890—898

［31］　�Thauer R K，Shima S. Biogeochemistry：Methane and 

microbes. Nature，2006，440（7086）：878—879

［32］　�He Z F，Cai C，Geng S，et al. Modelling a nitrite-

dependent  anaerobic  methane oxidat ion process：

Parame te r s  i den t i f i c a t i on  and  mode l  e va lua t i on . 

Bioresource Technology，2013，147：315—320

［33］　�Kampman C，Temmink H，Hendrickx T L，et  a l . 

Enrichment of denitrifying methanotrophic bacteria from 

municipal wastewater sludge in a membrane bioreactor 

at 20 ℃. Journal of Hazardous Materials，2014，274：

428—435

［34］　�Mitch W J，Gosselink J G. The value of wetlands：

importance of scale and landscape setting. Ecological 

Economics，2000，35（1）：23—33

［35］　�Dlugokencky E J，Nisbet E G，Fisher R，et al. Global 

atmospheric methane：budget，changes and dangers. 

Philosophical Transactions of the Royal Society A，

2011，369（1943）：2058—2072

［36］　�Bridgham S D，Cadillo-Quiroz H，Keller J K，et al. 

Methane emissions from wetlands：biogeochemical，

microbial and modeling perspectives from local to global 

scales .  Global  Change Biology，2013，19（5）：

1325—1346

［37］　�Bodel ier  P  L  E.  In terac t ions  be tween n i t rogenous 

fertilizers and methane cycling in wetland and upland 

soils. Current Opinion in Environmental Sustainability，

2011，3（5）：379—388

［38］　�Shen L D，Zhu Q，Liu S，et al. Molecular evidence for 

nitrite-dependent anaerobic methane-oxidising bacteria 

in the Jiaojiang Estuary of  the East  Sea（China）. 

Applied Microbiology and Biotechnology，2014，98

（11）：5029—5038

［39］　�Valentine D L. Emerging topics in marine methane 

biogeochemistry. Annual Review of Marine Science，

2011，3：147—171

［40］　�Orcutt B N，Sylvan J B，Knab N J，et al. Microbial 

ecology of the dark ocean above，at，and below the 

seafloor. Microbiology and Molecular Biology Reviews，

2011，75（2）：361—422

［41］　�Ettwig K F，Shima S，van de Pas-Schoonen K T，et al. 

Denitrifying bacteria anaerobically oxidize methane in 

the absence of Archaea. Environmental Microbiology，

2008，10（11）：3164—3173



721沈李东：亚硝酸盐型甲烷厌氧氧化微生物生态学研究进展4 期

http：//pedologica. issas. ac. cn

［42］　�Shen L D，Liu S，Chai X P，et al. Anaerobic methane 

oxidation coupled to nitrite reduction：A novel methane 

s ink in  marine environments .  The ISME Journal，

ISMEJ-14-01351OA，2015

［43］　�Shen L D，He Z F，Wu H S，et al. Nitrite-dependent 

a n a e r o b i c  m e t h a n e - o x i d i s i n g  b a c t e r i a ： U n i q u e 

mic roo rgan i sms  w i th  spec i a l  p r ope r t i e s .  Cu r r en t 

Microbiology，2014，doi：10.1007/s00284-014-0762-x

［44］　�Luesken F A，Wu M L，Op den Camp H J，et al . 

E f f e c t  o f  o x y g e n  o n  t h e  a n a e r o b i c  m e t h a n o t r o p h 

‘Candidatus Methylomirabilis oxyfera’：Kinetic and 

transcriptional analysis. Environmental Microbiology，

2012，14（4）：1024—1034

［45］　�Luesken F A，van Alen T A，van der Biezen E，et al. 

Diversity and enrichment of nitrite-dependent anaerobic 

methane oxidizing bacteria from wastewater sludge. 

Applied Microbiology and Biotechnology，2011，92

（4）：845—854

［46］　�H a r o o n  M  F ， H u  S  H ， S h i  Y ， e t  a l .  A n a e r o b i c 

oxidation of methane coupled to nitrate reduction in a 

novel archaeal lineage. Nature，2013，500（7464）：

567—570

［47］　�Rasigraf O，Kool D M，Jetten M S，et al. Autotrophic 

carbon dioxide fixation via the Calvin-Benson-Bassham 

cycle by the denitrifying methanotroph “Candidatus 

Methylomirabilis oxyfera”. Applied and Environmental 

Microbiology，2014，80（8）：2451—2460

［48］　�C h a n  O  C ， C l a u s  P ， C a s p e r  P ， e t  a l .  V e r t i c a l 

d i s t r i b u t i o n  o f  s t r u c t u r e  a n d  f u n c t i o n  o f  t h e 

methanogenic  archaeal  communi ty  in  Lake Dagow 

sed imen t .  Env i ronmenta l  Mic rob io logy，2005，7

（8）：1139—1149

［49］　�Schwarz J I，Eckert W，Conrad R. Response of the 

methanogenic microbial community of a profundal lake 

sediment（Lake Kinneret，Israel）to algal deposition. 

Limnology and Oceanography，2008，53（1）：113—

121

［50］　�Bastviken D，Weisner S E B，Thiere G，et al. Effects 

of vegetation and hydraulic load on seasonal nitrate 

removal in treatment wetlands. Ecological Engineering，

2009，35（5）：946—952

［51］　�He Z F，Geng S，Shen L D，et al. The short- and long-

term effects of environmental conditions on anaerobic 

methane oxidation coupled to nitrite reduction. Water 

Research，2015，68：554—562

［52］　�Zhao  W，Wang  Y，Liu  S，et  a l .  Den i t r i f i c a t i on 

activities and N2O production under salt stress with 

varying COD/N ratios and terminal electron acceptors. 

C h e m i c a l  E n g i n e e r i n g  J o u r n a l ， 2 0 1 3 ， 2 1 5 / 2 1 6

（15）：252—260

A REVIEW OF STUDY ON MICROBIAL ECOLOGY OF NITRITE-DEPENDENT 
ANAEROBIC METHANE OXIDATION

Shen Lidong
（Department of Agricultural Resources and Environment，Nanjing University of Information Science and Technology，

Nanjing 210044，China）

Abstract　Nitr i te -dependent  anaerobic  methane ox idat ion（N -DAMO）refers  to  a  process  o f 

microbial physiology that allows methane to be oxidised to carbon dioxide with nitrite as electron acceptor. 

Although current researches on N-DAMO focus mainly on its importance to artificial environments，more 

and more evidence becomes available indicating that N-DAMO bacteria distribute extensively in a variety 

of natural ecosystems，such as rivers，lakes，wetlands and marine ecosystems，and confirming that 

N-DAMO process occurs in several natural ecosystems，which demonstrates that the N-DAMO process as a 

previously overlooked methane sink may play an important role in reducing global methane emissions. This 

review presents an introduction to classification of N-DAMO bacteria and mechanisms of their biochemical 

reactions，a summary of distribution characteristics and effect intensity of N-DAMO bacteria in various 

natural ecosystems，and analyses of major environmental factors that may affect distribution and role of  
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N-DAMO bacteria in various natural ecosystems. In addition，the review also explores potential importance of 

the N-DAMO process as an overlooked methane sink in controlling emission of greenhouse gases.

Key words　Nitr i tee -dependent  anaerobic  methane  ox ida t ion（N -DAMO）；Methane  s ink；

Classification；Distribution；Activity；Environmental factor
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