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摘要：氧化亚氮(N2O)是一种重要的温室效应气体，同时也是造成平流层臭氧损耗的主要化合物。海洋

是大气中 N2O 的重要排放源，海洋中的 N2O 产生和释放主要由微生物的代谢过程介导。本文对海洋 N2O

的释放通量、海水 N2O 的分布特征、环境影响因素以及海洋 N2O 产生的微生物调控机制等几个方面的

最新研究进展进行综述，并结合低氧与 N2O 产生的关系以及近岸海域低氧区的扩大等科学问题，对河

口近岸生态系统 N2O 的释放通量以及其关键微生物过程进行展望。 
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N2O 是具有强辐射效应的大气痕量气体，是

《京都议定书》中规定的 6 种典型温室气体之一，

虽然浓度较低，但其温室效应却是 CO2 的约 300

倍[1–2]。N2O 在大气中的生命周期约为 114–120 年[3]。

在大气对流层，由于缺乏显著的大气源汇反应，

所以在对流层中几乎观察不到 N2O 的分布梯度；

只有混合输送到大气平流层的 N2O 才能被光分

解，而且与平流层中的单重态氧 O (1D)反应形成

NO，NO 能够催化 O3 的反应循环，导致臭氧分解

和臭氧层的破坏[4]。冰芯数据显示，在公元前 1000

到 1900 年 间 ， 大 气 N2O 的 浓 度 基 本 维 持 在

260–275 ppb，但在工业化革命以来，大气 N2O 浓

度 以 每 年 0.25% 的 速 度 快 速 增 长 ， 目 前 达 到    

322 ppb[5–7]。大气 N2O 浓度的增加，已经引起科

学界的高度关注。美国国家海洋和大气管理局研

究人员利用数学模型推算，发现人类通过使用化

肥、化石燃料等每年向大气中排放超过 10 Tg N

的 N2O，如果不采取措施限制其排放，它将成为

21 世纪破坏性最大的消耗臭氧层的物质[8]。海洋

也是向大气释放 N2O 的重要源，而且随着人类活

动导致活性氮的增加，河口近岸 N2O 的释放通量

急剧升高，对全球气候变化具有显著影响。 

 



洪义国等 | 微生物学报, 2020, 60(9) 1853 

 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

1  海洋 N2O 排放与全球气候变化的

相关性 

通过区域及全球尺度的观测和统计分析，证

实了海洋为 N2O 源。2001 年的 IPCC 的报告显示，

海洋 N2O 的每年自然排放量大约为 3 Tg N，占全

球自然源排放的 31%，占整个排放通量(自然源的

排放加人为活动增加的排放)的 17%。然而，IPCC

的估计并没有考虑到大陆架的近岸海域、河口以

及近岸上升流海域的 N2O 排放。根据近 6 万个近

岸海域 N2O 的测定数据，Bange 等计算的全球近

岸区域的 N2O 的排放大约为每年 7.0–11.0 Tg N[9]，

这表明近岸海域在整个海洋的 N2O 排放中占有非

常大的比重。模型预测也表明，近岸海域的 N2O

的排放占到全球海洋 N2O 排放的 7%–49%[10–11]。

预测数据的差异主要是因为对近岸区域的界定不

统一，从 3.3%[10]到 18.6%[9]。对印度洋西边界的

研究发现，在这一区域由于不定时发生的低氧过

程，N2O 的排放达到每年 2.25 Tg N[12]。Babbin 等

通过对 ETNP 的氧最小层(Oxygen minimum zone，

OMZ)的研究，提出了海洋应该有更大的 N2O 排放

通量[13]，仅全球三大 OMZ 的 N2O 的排放预测将

会达到每年 4 Tg N。对秘鲁沿岸上升流海域的估

测表明，超饱和的氮氧化物驱动了大约每年约

0.2–0.9 Tg N 的氮氧化物排放通量[14]。最近的研究

也发现，陆海界面高渗透性沉积物是氮素转化的

活跃区，也会影响近岸区域 N2O 的释放通量[15–16]。

从上述的研究报告以及最新的研究进展来看，目

前我们对海洋 N2O 排放的估测还是不准确的，尤

其是对近岸海洋生态系统 N2O 的排放，还需要作

更广泛和深入的研究工作，以期进一步完善对海

洋 N2O 的排放通量的估测。 

人类活动导致了近岸低氧区的不断扩大，加

速了氮循环过程，促进了 N2O 的释放[17]。根据

Boyer 的统计，在北美州、拉丁美洲、欧洲和非洲

大约每年有 8–10 Tg 人工氮的排入，而亚洲的排

入量更高，每年达到 15 Tg[18]；Arrigo 等的研究表

明，27%–59%使用的氮肥通过河流冲刷进入加利

福尼亚湾，造成 54–577 km2 浮游植物的大量繁殖，

严重恶化了这一海湾的生态环境[19]。Beman 等在

墨西哥湾深水区发现了大面积缺氧区，并且面积

还在不断扩大，被称为“死亡区域(Dead zone)”，主

要是密西西比河大量的氮输入引起的[20]。联合国环

境规划署(UNEP)的报告指出，2004 年全球共有

146 个死亡区域，2006 年就增加到 200 个，目前报

告的全球死亡区域已经超过 400 个，其中美国的

西太平洋海岸、东北大西洋海岸、墨西哥湾、波

罗的海、挪威海以及中国的沿海低氧分布较为密

集。由于高氮负荷和由此引发的低氧环境，极大

的促进了 N2O 的产生与排放，使得近岸成为 N2O

释放的热点区域。 

2  海洋水体 N2O 的分布特征及其环

境影响因素 

2.1  海洋水体 N2O 的水平及垂直分布特征 

综合全球的观测数据，Nevison 等绘制了全球

海洋表层 N2O 的分布图，并计算出了全球海洋表

层水体 N2O 饱和度 △( pN2O)，平均值为 103.5%[21]。

从图 1 可以看出，东北热带太平洋(ETNP)、东南

热带太平洋(ETSP)以及阿拉伯海(Ab)等存在典型

OMZ 的海域具有较高的△pN2O 值，但在太平洋

和大西洋的北部和南部△pN2O 值几乎为零。近岸

区域表层水体的 N2O 浓度也相对较高，河口中有
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最大的 N2O 饱和度。对于不同类型的海洋系统，

水体中的 N2O 具有典型不同的垂直分布特征。在

阿拉伯海和 ETNP 具有典型 OMZ 的海域，N2O 的

垂直分布都显示出双峰结构：在 OMZ 的上下边界

各存在一个峰值，但在 OMZ 的核心内 N2O 的浓

度具有显著的低值[22–23]。在太平洋、大西洋以及

印度洋的有氧水团中，在次表层水体中观察到一

个 N2O 浓度的峰值，而且与氧气的最小值和硝酸

盐的最大值分布相一致[22,24–26]。在北大西洋和北

太平洋 2000 m 以深的水体中，N2O 的最大值不明

显，而且随着深度的增加 N2O 的浓度有略微增加

的趋势[27]。在波罗的海、卡里亚科海盆以及萨尼

奇海湾入口的无氧水团中，N2O 的浓度接近或者

低 于 检 测 限 [22,28–32] 。 在 典 型 河 口 区 ( 例 如

Chesapeake Bay)，N2O 的垂直分布与远海及大洋

有明显的不同，在底部厌氧区，N2O 的浓度几乎

为零，随着氧气浓度的升高，N2O 的浓度逐渐升

高，在表层达到最大值[33]。但是，南海的 N2O 分

布出现明显不同的特征，从表层向下逐渐升高，

在 800 m 左右达到最大值，然后又稍有降低[34]。

这些不同的分布特征，是生物、化学以及水文因

素综合作用结果，特别是氧气浓度、温度以及营

养盐的浓度直接影响生物代谢活性，从而影响

N2O 的产生和释放。 

2.2  影响海洋水体 N2O 的分布的环境因素 

2.2.1  水体溶解氧(DO)的影响：通常情况下，海洋

水体中 N2O 浓度与 DO 浓度呈反比关系。在东北热

带太平洋的某些区域，两者的负相关系数可达到

0.92[35]，说明了海洋中 N2O 产生与消耗可能受到

DO 的控制，进而影响海洋中 N2O 的浓度分布，成

为决定海洋 N2O 源汇过程的一个重要因素。1976

年，Yoshinari 首次提出了表观 N2O 量的概念[36]，

用△N2O 来表示 △( N2O=CN2O,meossured–CN2O,equilibrium)。

△N2O 可以表示海洋水体 N2O 相对于大气 N2O 平

衡浓度的偏离值，在一般海洋水体中△N2O 为正

值。进一步的研究发现，海洋中△N2O 和表观耗氧 

 

 
 

图 1.  全球海洋表层海水 N2O 饱和度(△pN2O)[21] 

Figure 1.  Global ocean surface water N2O saturation (△pN2O)[21]. 
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量(AOU)之间存在正相关关系(△N2O=k× AOU)，因

此 N2O 与 AOU 之间的比值关系是鉴定海洋 N2O 产

生和消耗的一个重要指标。在大部分的海域，

△N2O 与 AOU 之间为正相关关系，表明硝化作用

是 N2O 产生的主要过程。△N2O 与 AOU 之间线性

关系的斜率值一般在 3×10–5–3×10–4 之间[21,23–24,27,37]，

表明 1 mol 的 N2O 的形成需要消耗 3000 到   

33000 mol 的氧分子。因此，在以硝化过程为主导

产生 N2O 的有氧或者低氧环境中，N2O 与 AOU 具

有明显的线性关系；同时，N2O 与 AOU 的线性关

系也是指示硝化过程产生 N2O 的重要指标。 

在研究中，也要慎重应用以△N2O-AOU 的线

性关系作为硝化作用形成 N2O 的指示，例如在海

洋深部的水团中，AOU 并不代表真正的氧气利用，

因为在深水水团形成区域的表层 O2 的浓度与大气

并不平衡，难以知道水团的年龄以及相关的大气

N2O 的摩尔分数，应用当前的条件来计算显然是

不准确的。另外，海洋硝化过程的 N2O 产率要依

赖硝化微生物的丰度和群落结构组成，因此不同

区域 N2O 产率是不统一的。在低氧区通过反硝化

过程形成的 N2O，能够通过平流输送的方式运送

到相邻的有氧硝化层，影响 N2O/AOU 比值。基于

上述讨论的不确定性，在全球海洋 N2O 分布的模

型研究中，使用简单的△N2O-AOU 线性关系可能

能够模拟小尺度的水体 N2O 分布特征[37–39]。而在

低氧水团(例如东赤道太平洋和阿拉伯海)和无氧

水团 (如波罗地海和卡里亚科海盆 )中，不存在

△N2O-AOU 的线性关系，表明有更加复杂的基于

硝化-反硝化耦合作用的 N2O 形成和消耗机制。 

2.2.2  温度、盐度和大气压对水体溶解 N2O 的影

响：在一个标准大气压平衡条件下，Weiss 和 Price 给

出了计算海水 N2O 溶解度的多项式方程[40]方程(1–2) 

CN2O=FχP                       方程(1) 

1 2 3

2 2
4 1 2 3

100
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其中，F 的单位为 mol/(L·atm)，T 为温度(K)，

S 为盐度，χ为大气 N2O 干摩尔分数，P 为环境大

气压。当温度处于273.15–311.15 K且盐度在0–40 ppb

时，这个多项式有效。当温度为 298.15 K，S=35‰，

χ=318 ppb 时，N2O 的平衡浓度 CN2O 为 6.38 nmol/L。

当温度为 278.15 K 时，CN2O 会达到 12.42 nmol/L。

一般情况下，大气压和盐度较为稳定。但受到地

理分布和季节变化的影响，海水温度的变化较大，

所以温度是影响海洋水体溶解 N2O 浓度分布的一

个重要因素。每摄氏度的温度降低会使得 N2O 在

海水中的溶解度升高约 3%[40]。在东印度洋，当季

节性的温度降低 4–5°C 时，N2O 在海水中的溶解

度就增加 12%–15%[26]。海洋水体中溶解的 N2O 浓

度在特定的 AOU 范围内是温度的函数，其经验公

式为：△N2O= –10.5+(0.0125+0.00993T)×AOU。 

2.2.3  N2O 垂直分布与营养盐的关系：N2O 最终

是由氮素通过微生物的代谢过程转化而来，因此

氮素作为底物会直接影响海洋中 N2O 的浓度分

布。由于硝酸盐的再生与 O2 的消耗呈线性关系，

使得 AOU 与 NO3
–之间存在共线性关系，因此，

N2O 垂直分布和 NO3
–垂直分布存在正相关关系。

Walter 等在北大西洋的亚热带海域研究中发现， 

N2O 浓度最大值在浅的深度(＜1000 m)，N2O 垂直

分布与 NO3
–垂直分布呈现正相关关系[41]；而在热

带海域，N2O 垂直分布与 NO3
–垂直分布的正相关

关系更加显著。此外，通过对温跃层以下的等密

度层进行简单的回归分析，得出△N2O/NO3
–这一
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比值范围约为 0.6–0.8。在较早的北大西洋、印度

洋以及太平洋的研究中，N2O 浓度的最大值处于

NO3
–的浓度最大值和溶解氧最小值这一区域，大

体上符合同一分布模式[22,24,26]。而相对于硝酸盐来

说，亚硝酸盐与 N2O 垂直分布的关系尚不明确。

Babbin 等在 ETNP 的研究中发现，N2O 浓度的最

大值和最小值都与亚硝酸盐的最大值和最小值有

对应关系[13]。而 Arévalo-Martínez 等在热带南太平

洋缺氧层的研究中则发现，OMZ 内部 N2O 耗竭的

深度范围与 NO2
–最高值的深度范围相同[14]，也说

明在进一步降低 O2 浓度的情况下，N2O 的消耗会

增加。在近岸河口地区，Ji 等在 Chesapeake bay

研究中发现亚硝酸盐与硝酸盐以及 N2O 均成正相

关关系[42]。 

2.2.4  N2O 垂直分布与表层初级生产力以及有机

物之间的关系：海洋表层初级生产力以及有机物

的高低影响海洋 N2O 的分布，但这种关系往往是

间接的。在高表层初级生产力往下输送时，由于

有机物的矿化和生物代谢作用，会加速海水中氧

气的消耗，逐步形成了 OMZ[14,43]。而在南太平洋

的 OMZ 研究中发现，有机物质的输送加速了 OMZ

内的氮素循环过程[44]。低氧条件有利于海洋 N2O

的产生，特别是在 OMZ 的边缘区域(有氧-无氧界

面)[45]。在具有高初级生产力的上升流海洋生态系

统，由 OMZ 边界产生的大量 N2O 通过向上的垂

直输送作用，使得该区域成为海洋 N2O 排放的热

点区域 [14,24]。Suntharalingam 等通过建立模型分

析，发现海洋表层 N2O 总体呈现出过饱和状态，

海洋 N2O 排放的热点区域主要集中在表层相对高

生产力的区域[46]。而有机物的增加则会通过影响

异养反硝化过程影响 N2O 的累积。Frey 等通过对

秘鲁海洋低氧水体的研究发现，添加颗粒有机质

使反硝化过程中 N2O 的产量增加了 5 倍[47]，说明

了颗粒有机质的输送会造成 N2O 的产量增加。 

3  海洋N2O的产生微生物过程调控机制 

N2O 的产生与释放是氮素循环过程中的一个

重要环节，与微生物的代谢过程密切相关。本领

域的研究在近 50 年来取得了很多重要进展，构建

了 N2O 产生的微生物代谢网络途径(图 2)。但由于

N2O 产生的生物化学过程的复杂性和环境条件的

异质性，有关 N2O 的产生机制一直存在诸多的疑

问。综合目前的研究，海洋 N2O 的产生主要是基

于微生物硝化和反硝化耦合生物地球化学过程驱

动的结果。但是从代谢反应的过程看，硝化过程

中 N2O 是其末端产物(副产物)，所以并不消耗

N2O；而在反硝化过程中，N2O 是代谢过程中间产

物，产生并同时快速消耗 N2O。对于硝化和反硝

化作用，究竟哪种途径是 N2O 产生和释放的主导

代谢途径，是科学界一直在不断探究的课题。 

 

图 2.  海洋 N2O 产生的主要微生物代谢途径 

Figure 2.  Microbial pathways for N2O production in 
the marine environment. A: ammonia oxidation (AO); 
B: Nitrifier-denitrification (N-DNF); C: Denitrification 
(DNF).  
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3.1  硝化过程释放 N2O 

多项研究结果表明，硝化作用(Nitrification)

是海洋 N2O 产生的重要过程。早在 1978 年，哈

佛大学的 Elkins 等研究了包括中心太平洋、秘鲁

上升流和 Chesapeake 湾水体中 N2O 的产生机制，

发现△N2O 与 AOU 之间呈典型线性回归关系，因

此提出硝化作用是水体中 N2O 产生的主导途   

径[33]。而 Oudot 等对热带大西洋的研究也验证了

硝化作用很可能是海洋中 N2O 产生的主导过程[25]。

有关硝化细菌的培养实验表明，在低氧条件下

N2O 的产率显著提高[48–49]，也为海洋 N2O 产生来

源于硝化作用理论提供了重要支持。伍兹霍尔海

洋研究所 Casciotti 率先开展了有关 AOA 代谢产生

N2O 的研究，通过对加利福尼亚沿岸上升流的原

位 N2O 产生率的测定表明，AOA 确实参与了海洋

N2O 释放[50]。同位素研究进一步阐明了 AOA 释放

N2O 的机制：运用 AOA 的富集培养测得的 N2O

的 δ15N-N2O 值为+8.7‰ vs. AIR，显著高于 AOB

的 δ15N-N2O 值，与报道的北太平洋次表层以及全

球海洋水体中 N2O 的 δ15N-N2O 值基本一致。根据

海洋环境中高的 AOA 丰度、高的硝化率以及适合

的同位素信号，推断 AOA 可能在上层海洋水体

N2O 的排放中发挥重要作用[51]。这一研究，基本

解决了海洋 N2O 的同位素组成与细菌硝化产生的

N2O 的同位素组成不一致问题，为海洋 N2O 释放

机制的研究开辟了新的方向。 

羟胺的生物及非生物代谢过程与 N2O 的产生

有密切关系。有研究发现，完全硝化细菌(Complete 

nitrifier)通过羟胺氧化的非生物作用途径产生低

量的 N2O，可能不是硝化过程释放 N2O 的主要微

生物类群[52]。在对 AOB 的研究中发现，好氧和厌

氧的环境下，羟胺可在 HAO 的催化下，仅通过失

去 3 个电子就可氧化成 NO(羟胺氧化成 NO2
–需要

失去 4 个电子)，NO 释放的增加将促进 N2O 的产

生[53]。此外，海洋氨氧化古菌(AOA)的杂合过程

(Hybrid N2O formation)在海洋 N2O 产生中发挥重

要作用。在对纯培养菌株 Nitrososphaera viennensis 

EN76T 的研究发现，AOA 释放关键中间体 NO 通

过与羟胺发生非生物作用从而影响 N2O 的产生[54]。

最近，在 ETNP 的 OMZ 研究中，Trimmer 等在不

同 DO 条件下，通过 15NO2
–培养实验以及对 AOA

功能基因的数据模型分析，发现高 N2O 是受低氧

条件以及高 amoA 和 nirK 基因丰度的共同影响，

结果表明 OMZ 区域中 AOA 可能是通过杂合过程

产生 N2O
[49]。 

3.2  反硝化过程释放 N2O  

除了硝化过程，反硝化过程(Denitrification，

DNF)也是研究海洋 N2O 产生和释放机制需要考

虑的微生物过程。在较早的研究中，Hahn 等[55]

通过对比海洋水体溶解 N2O 与 DO 之间的负相关

关系，提出海洋中 N2O 的产生是由微生物反硝化

作用形成的观点。但在接下来的一系列研究中，

发现海水中通过反硝化作用产生的 N2O 的量并不

显著，不足以对海洋 N2O 的通量产生很大影响。

一般情况下，5 μmol/L 的溶解氧浓度是海洋反硝

化作用发生的临界值，当环境中溶解氧浓度低于

这一临界值时，反硝化反应才有可能发生。在低

氧条件下(<20 μmol/L)的水层，多种与氮循环相关

的过程会同时发生，其中包括硝化过程[56]，因此

DO 最低值(并没有低于 5 μmol/L 临界值)和溶解

N2O 的浓度最高值相对应存在于同一深度的现象

并无法证实海洋反硝化作用是海洋中 N2O 产生的

主 导 机 制 。 在 ETSP 缺 氧 区 的 研 究 中 ， 发 现
15N-NO3

–添加直接贡献 N2O 的产量最大，说明反
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硝化是 N2O 来源的主要贡献者[57]。Cohen 等在东

北赤道太平洋的研究中发现，在 150–800 m 的水

层中，由于高的表层初级生产力输入导致溶解氧

被大量消耗，形成所谓的“缺氧水体”，由于溶解

氧浓度极低，水体中 N2O 作为反硝化过程中的电

子受体被消耗，从而使其在垂直断面的分布对应

深度上形成浓度最低值[32]。 

最近，普林斯顿大学 Bess Ward 实验室通过对

东北热带太平洋(ETNP)氧气最小层(OMZ)的深入

研究，提出了微生物不完全反硝化作用(Incomplete 

denitrification，iDNF)在海洋低氧层(OMZ)N2O 释

放中发挥重要作用的新观点。在 OMZ 上部的低氧-

无氧界面(Suboxic-anoxic interface)这一狭窄的深

度空间里，由于 N2O 还原酶比参与反硝化过程的

其他酶对氧气的抑制作用更加敏感，导致 N2O 的

消耗受到抑制[58]。而且，因为反硝化是异养过程，

从上层输入最新产生的易利用的有机物也会提高

反硝化速率。因此，在低氧条件下，iDNF 导致的

N2O 的释放可能占有很大的通量，但是在绝大多

数的海洋生物地球化学和气候模型中却忽视了这一

过程。运用在海洋生物地球化学模型中广泛采用的

参数，包括生物硝化作用生成 N2O、低氧层 N2O 浓

度的提高以及通过反硝化作用的 N2O 的消耗，建立

了一维模型。模型分析中把反硝化作用的 N2O 产生

和消耗分离开来，并且考虑到了氧气依赖的去耦合

作用。模型分析表明，反硝化是 OMZ 上覆低氧水

体的一个主要的 N2O 源[9.3 µmol/(m3·d)]，与硝化作

用的 N2O 产生量相当[9.2 µmol/(m3·d)]。而且模型计  

算出来的 N2O 的净产生率最大达到 0.6 nmol/(L·d)，

与 观 察 到 的 值 基 本 一 致 ， 其 最 大 的 浓 度 超 过    

110 nmol/L，表明 iDNF 是一个被忽视的重要的海

洋 N2O 来源途径[13]。纯培养菌株和沉积物的低氧 

培养实验室也支持上述观点：随着氧气浓度的增

加，虽然反硝化的活性在逐渐下降，但是 N2O 的

产量却能提高到约 50%[59]。另外，最近有研究发

现，真菌反硝化的 N2O 产率往往显著高于细菌反

硝化，真菌而非细菌可能是沉积物环境中 N2O 的

重要贡献者，尤其是在富营养化系统中其贡献可

达 70%[60–62]。这些新的发现，使得我们需要重新

思考反硝化过程在 N2O 产生和释放过程的作用，

尤其在近岸低氧区不完全反硝化过程可能在 N2O

的释放中发挥重要作用。 

最新研究发现，N2O 还原酶具有 2 个不同的

进化分枝：clade I 和 clade II，clade I N2O 还原菌

具有完全反硝化途径，而 clade II N2O 还原菌普遍

缺少其他反硝化代谢基因，是不完全的反硝化

N2O 还原菌。对比 clade I，clade II N2O 还原菌具

有更高的多样性和更强的底物竞争能力，发挥

N2O 汇的生态功能[63–66]。 

3.3  硝化微生物的反硝化作用释放 N2O 

除了传统的异养反硝化过程，硝化微生物的

反硝化作用也是海洋 N2O 释放的重要过程。有学

者进一步利用纯培养亚硝化单胞菌(Nitrosomonas 

europaea)[67]和 Nitrosomonas marina C-113a[48]研究

了 N2O 的释放机制，发现释放的 N2O 有非常低的

δ15N 值，推测 N2O 产生的途径不是直接由氨氧化

过程而来，而是通过氨的氧化产物 NO2
–进一步通

过反硝化过程产生，这种代谢途径称之为硝化微

生物的反硝化作用 (Nitr i fer-deni t r i f icat ion，

N-DNF)，特别是低氧条件下发生不完全的硝化微生

物的反硝化作用(Incomplete nitrifier-denitrification，

N-iDNF)，显著增强 N2O 产生和释放(占到 43%– 

87%)，是海洋 N2O 产生和释放的重要途径。在低

氧条件下，硝化微生物的反硝化作用释放的 N2O 
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通量显著增强[68–69]。但这个过程还基本没有在河

口-近岸进行系统的研究，且 N-iDNF 过程较为复

杂，关于介导海洋 N-iDNF 过程的微生物的研究

较少，目前尚不明确硝化微生物在该过程中 N2O

产生的贡献以及产生机制。但基于实验室的培养

结果，AOB 是能够直接介导 N-iDNF 过程产生

N2O，并且低氧和低有机碳的条件有利于 N2O 的

产生[70]。 

3.4  硝化偶联反硝化过程释放 N2O 途径 

在海洋释放 N2O 的研究中，微生物介导的硝

化 偶 联 反 硝 化 作 用 (Nitrification coupled 

denitrification，NCD)是一个海洋释放 N2O 的重要

来源。该过程主要由硝化微生物和反硝化微生物

协同完成，反硝化微生物所需要的 NO3
–是由硝化

过 程 产 生 ， 因 此 N2O 的 最 初 氮 来 源 应 当 为

NH4
+/NH3。Kool 等通过对氮氧同位素标记实验的

进一步修正，发现 NCD 过程在 N2O 的产生的贡

献达到 34%[71]。在海洋的 OMZ 区域，特别是有

上升流的高初级生产力的区域，NCD 过程在海洋

N2O 释放中扮演着重要角色。在热带南太平洋的

秘鲁上升流海岸，Arévalo-Martínez 等[14]对水体表

层以及垂直剖面的 N2O 进行了高分辨率准确测

量，并结合营养盐以及相关基因丰度的数据，推

断在 OMZ 的上部，N2O 的释放主要由 NCD 贡献，

并随着上升流将 N2O 带上表层从而释放到大气

中。不难发现，正是由于 OMZ 边缘区域有氧-无

氧界面的特点，好氧的硝化微生物以及兼性厌氧

的反硝化微生物可能共同发挥着协同作用，上层

有氧水体中生成的 NO3
–向下输送，在缺氧边界以

及无氧的 OMZ 中心区域被反硝化细菌所利用。此

外，海洋颗粒表面的微氧环境，也是微生物介导硝

化偶联反硝化过程释放 N2O 的重要区域之一[72]。 

4  研究展望 

人类活动排放的人工活性氮 (Anthropogenic 

reactive nitrogen)导致近岸和河口生态系统的富营

养化，使得低氧现象(Hypoxia)逐渐加剧，显著促

进了近海 N2O 的释放[45]。研究已经证实，在几个

典型的近岸低氧海域有显著高的 N2O 饱和度和释

放通量，而且 N2O 释放通量(或饱和度)与水体溶

解氧(DO)之间呈现出典型负相关模式表明低氧条

件是近海 N2O 产生与释放的一个关键调控因素。

随着近岸海域低氧区的扩大，低氧引发的 N2O 释

放增加是一个全球性的重要生态环境问题，在所有

来源的 N2O 排放通量中占有越来越大的比重。本

实验室对夏季珠江河口 N2O 的排放进行研究，发

现珠江河口水体中 N2O 浓度为 4.77–125.8 nmol/L，

△N2O 最高为 S1 站点的 112.6 nmol/L，呈上游较

高中游骤减下游较低的趋势(图 3-A)。在盐度低的

上游区域，溶氧值较低(约 3.5 mg/L)且 N2O 浓度

处于高值(图 3-B)，说明 N2O 与 DO 存在着负相关

关系。此外，nosZ Ⅰ基因的丰度在珠江河口中存

在明显空间差异，微生物介导的 N2O 消耗的作用

不可忽视(图 3-C)，应进一步深入弄清微生物在

N2O 的产生与消耗中的作用机制。 

在河口-近海区域，N2O 释放通量与 DO 具有

典型的负相关模式，这表明在低氧环境中，反硝

化过程在 N2O 的产生和释放中可能发挥重要作

用。然而，目前尚不明确河口近海低氧区 N2O 产

生和释放的生物地球化学发生机理，相关的科学

问题包括：(1) 在从河口到近海的富营养化的低氧

区域，AO、DNF 和 N-DNF 过程对总 N2O 释放通

量的贡献率各自有多大？(2) AO、DNF 和 N-DNF

过程产生和释放 N2O 生物地球化学机制如何？(3) 

环境条件是如何调控 AO、DNF 和 N-DNF 过程产 
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图 3.  夏季珠江河口 N2O 时空分布和 N2O 还原基因的丰度 

Figure 3.  Distribution of N2O and the abundance of nosZ  gene in the Pearl River Estuary in summer. A: Ⅰ in-situ 
N2O; B: the relationship between N2O and DO; C: nosZ Ⅰ gene abundance. 

生和释放 N2O 的？(4) 不同的微生物过程产生

N2O 的分子机制有什么不同？ 

综合来看，高的碳氮负荷是河口-近海 N2O 高

释放通量的决定性因素，因此减少碳氮的排放是

减低河口-近海 N2O 释放通量的重要措施。虽然有

关海洋 N2O 的研究取得了很多进展，但由于河口

近海生态系统的复杂性，其 N2O 的源汇过程机制

还没有得到完全的阐明。通过氮氧稳定同位素与

基因组学相结合的方法，分析不同 N2O 的生物化

学途径，剖析其遗传潜能、代谢过程途径及其调

控机制，为进一步控制由于人类活动导致的河口-

近海 N2O 释放，具有重要的理论意义。 
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N2O emission and related microbial mechanism in the ocean 
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Abstract: Nitrous oxide (N2O) is a powerful greenhouse gas, and also the main compound causing stratospheric 

ozone depletion. The ocean is an important source of N2O emission to the atmosphere, and N2O in the ocean is 

mainly produced by the microbial-mediated nitrogen biogeochemical cycle. This paper firstly reviews the marine 

N2O emission flux, the distribution characteristics of seawater N2O and environmental impact factors. Then, the 

microbial processes regulating the N2O production and emission are discussed. At last, we address the N2O 

biogeochemical process based on the relationship between low oxygen and N2O production in the estuarine and 

coastal ecosystems. 
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