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摘   要：铁的氧化还原过程可以显著影响环境中次生矿物的形成、养分转化和污染物的归趋。

作为厌氧环境中新发现的铁循环过程，铁氨氧化过程对自然和农田生态系统中氨氧化的贡献可达

10%以上，对环境保护和农业生产具有深远的意义。文章主要从发展历程、相关微生物、反应机

制、影响因素和环境意义等方面综述了铁氨氧化过程。在此过程中，Acidimicrobiaceae sp. A6 和

异化铁还原菌(DIRB)是驱动铁氨氧化过程的关键微生物，环境 pH、Fe( )Ⅲ 的浓度和种类、碳源和

Mn( )Ⅳ 氧化物是重要环境影响因子。铁氨氧化过程可能由微生物独立驱动完成，也可能由微生  

物-化学耦合作用驱动完成。从环境意义看，铁氨氧化过程对减少温室气体排放、固定重金属等方

面具有积极影响，但也会导致氮素流失等负面环境效应。后续的研究可以从纯化微生物、拓展研

究方法等方面着手，进一步提升铁氨氧化过程的研究广度和深度。 

关键词：铁氨氧化；NH4
+氧化；铁还原  
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Abstract: The redox processes of iron significantly influence secondary mineral formation, nutrient 

transformation, and the fate of contaminants. As a novel process of global iron cycle first discovered in 

anaerobic environment, microbes-mediated coupling of ammonium oxidation and Fe( ) reduction Ⅲ

(Feammox) accounts for up to 10% of ammonium oxidation in natural and agricultural ecosystems. 

Thus, it is of great significance for environmental protection and agricultural production. This review 

summarized the research on microbial Feammox in recent years, including its research history, related 

microbes, underlying mechanisms, influencing factors, and environmental significances. In Feammox, 

Acidimicrobiaceae sp. A6 and dissimilatory Fe-reducing bacteria (DIRB) are potential functional 

organisms, and pH, Fe( ) concentration and speciation, carbon sources, and Mn( ) oxides are the Ⅲ Ⅳ

main environmental factors. Feammox might be driven by biological process alone, or by the 

biological-chemical coupling processes. As for the environmental significances, Feammox can reduce 

the greenhouse gas emission and influence heavy metal transformation, but it causes alternative N loss. 

Further investigations could focus on the cultivation of related microorganisms and the development of 

new research methods to further disclose the Feammox mechanism. 

Keywords: Feammox; NH4
+ oxidation; Fe( ) reductionⅢ  

 
 

铁是地壳中第四丰富的元素，同时也是生

物圈中普遍存在的具有氧化还原活性的金属元

素[1]。生态系统中铁循环主要包括 Fe( )Ⅱ 氧化和

Fe( )Ⅲ 还原两个过程。铁的循环过程驱动着氮、

碳、硫、氧等元素的循环，同时对重金属等污

染物的迁移转化具有重要作用[2–3]。氮元素是生

命的重要组成部分，也是农业生产的关键元素，

除以惰性的 N2 存在外，还以多种具有氧化还原

活性的氮化合物广泛存在于大气、水体、土壤

等生境中，并可以通过一系列的生物化学过程

进行循环转化[4]。作为环境中的两种关键元素，

铁循环和氮循环的相互作用关系一直受到广泛

关注。前期的研究主要关注生物和化学作用驱

动的亚铁氧化耦合硝酸盐还原过程，近期新发

现的厌氧条件下的氨氧化耦合铁还原(铁氨氧

化)过程引发了广泛关注。此过程将生态系统中

的 Fe( )Ⅲ 还原和 NH4
+氧化过程相偶联，促进了

铁循环介导的元素转化过程(如重金属固定)，降

低了环境中温室气体的排放，同时也加剧了氮

素的流失，因此为研究铁、氮耦合循环提供了

新视角，也为人为调控元素循环过程提供了新

思路[5–7]。以 Fe( )Ⅲ -NH4
+之间的耦合循环为核

心的生物地球化学过程也逐渐受到重视。 

铁氨氧化现象最初发现于 20 世纪 80 年代，
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李良谟等根据淹水条件下水稻土壤中氨肥异常

流失的现象，推测土壤中大量存在的 Fe( )Ⅲ 氧

化物可能作为了氨氧化过程中的电子受体[8]。

21 世纪初，Clément 等以河岸土沉积物为研究

对象，也发现了氨氧化耦合铁还原的现象，并

以 NO2
–作为氨氧化的产物，从热力学角度说明铁

氨氧化过程可以自发进行[反应式(1)][9]。2006 年，

Sawayama 首次提出了 Feammox 一词，并被后

续的研究所沿用[10]。2009 年，Shrestha 等发现，

铁氨氧化反应体系中 Fe( )Ⅱ 与 NO2
–的生成比例

与 Clément 等[9]提出的热力学方程并不匹配，推

测铁氨氧化和异化铁还原可能是 2 个独立的过

程，同时通过同位素示踪手段，首次提出 N2

可能是铁氨氧化过程中的最终产物[11]。前期的

这些研究，虽然对铁氨氧化过程有了初步探究，

但由于认识水平和分析技术的局限性，对此过程

的产物、关键的作用微生物以及铁氨氧化与其他

元素循环的关系并没有明确的认识。  

NH4
++6FeOOH+10H+→NO2

–+6Fe2++10H2O 

ΔG=–30.9 kJ/mol                   (1) 

2012 年，Yang 等通过热力学计算，提出当

NO3
–、NO2

–或 N2 为氨氧化的直接产物时，铁氨

氧化过程均能自发进行[反应式(2–4)]，并以森

林表层土为研究对象，通过同位素示踪技术和

乙炔(C2H2)抑制手段，证明了 N2 是铁氧化过程

的产物并且是主要产物[7]。同时，研究还以 N2

产生量为基准计算了铁氨氧化过程对氮素损失

的贡献[7]。2014 年，朱永官团队首次揭示了稻

田土壤中的铁氨氧化过程，进一步剖析了铁氨

氧化过程中 N2 的产生途径(由氨氧化直接产生，

或首先生成 NO3
–、NO2

–，再由反硝化和厌氧氨

氧化过程产生)，并发现铁氨氧化过程驱动的氮

损失可达氮肥施用量的 3.9%–31.0%[12]。上述的

研究在铁氨氧化过程的研究与分析方法上取得

了突破性的进展，为后续的相关研究奠定了基

础。随后，铁氨氧化过程逐渐在淡水湖泊、湿地

和海洋等不同的生境被发现，根据计算，在人工

生态系统(如稻田土壤)中，铁氨氧化驱动的氮排

放量可达 7.8–61.0 kg N/(hm2·a)，而在自然生态系

统(如森林表层土)，也可达到 1–4 kg N/(hm2·a)，

因此铁氨氧化过程在氮排放过程中占据着重要

地位[13–15]。环境因子，如 pH、Fe( )Ⅲ 种类和浓

度、有机和无机碳源以及锰元素对铁氧化过程具

有显著影响。同时，以新发现 Acidimicrobiaceae 

sp. A6 (A6 菌)和异化铁还原菌(DIRB)为代表的

关键微生物的研究也迅速发展起来[16–18]。铁氨氧

化过程的相关研究进入了一个蓬勃的发展阶段。 

NH4
++3Fe(OH)3+5H+→0.5N2+3Fe2++9H2O 

ΔG=–245 kJ/mol                    (2) 
NH4

++6Fe(OH)3+10H+→NO2
–+6Fe2++16H2O 

ΔG=–164 kJ/mol                    (3) 
NH4

++8Fe(OH)3+10H+→NO3
–+8Fe2++21H2O 

ΔG=–207 kJ/mol                    (4) 
虽然铁氨氧化的相关研究已取得了较大进

展，但由于环境介质的复杂性，目前的研究主

要集中在探讨铁氨氧化过程的存在生境与对氮

素损失的相对贡献，很少将具体的反应过程作

为主要科学问题进行探究。鉴于解析铁氨氧化

过程对进一步深入认识元素地球化学过程和开

展生态保护与治理的重要性，本文从生态系统

中元素循环的角度出发，综述了铁氨氧化过程

的发生生境、相关微生物、潜在机制与影响因

素，并阐述了铁氨氧化过程的环境意义与研究

展望。 

1  铁氨氧化过程相关微生物 

虽然铁氨氧化过程的反应机理尚不明确，

但研究通过设置灭菌/非灭菌处理，表明微生物

是铁氨氧化过程发生的关键驱动力[19]。另外，

由于对铁氨氧化相关微生物的分离纯化仍具有

一定的障碍，尚未分离到耦合氨氧化与铁还原
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过程并可以稳定存在的铁氨氧化菌。目前，通

过分子生物学手段，推测 Acidimicrobiaceae sp. 

A6 (A6 菌)，DIRB 以及部分其他菌种可能在铁

氨氧化过程中扮演者重要的角色。上述相关菌

种及发现生境如表 1 所示。 

1.1  Acidimicrobiaceae sp. A6 (A6 菌) 

Acidimicrobiaceae sp. A6 是目前发现的唯

一 1 株在厌氧条件下可以驱动氨氧化耦合铁还

原的菌种，它的发现为微生物驱动铁氨氧化过

程的存在提供了强有力的证据 [16]。2015 年，

Huang 和 Jaffé 以森林湿地土壤为载体，经过长

时间的传代培养得到了富含 A6 菌的混合菌群，

并在 2018 年成功地纯化到了 A6 菌[19]。随后，

A6 菌在稻田土壤、河流沉积物等多种生境中被

发现[20–22]。这种棒状革兰氏阳性菌属于酸微菌

属，偏好酸性的反应条件，固定无机碳进行自

养生长，还原 Fe( )Ⅲ 的同时将 NH4
+氧化为

NO2
–[16]。进一步的研究发现，A6 菌可以将 NH4

+

氧化产生的电子通过电子穿梭体的介导还原

Fe( )Ⅲ 或直接传递给电极，表明其驱动的铁还原

途径可能是一种胞外电子传递过程[23]。从铁氨

氧化过程的发展角度来看，A6 菌的发现和前期

的理论推测相吻合。根据 Yang 等在 2012 年提

出的热力学方程，铁还原耦合氨氧化生成 NO2
– 

[反应式(3)]只有在 pH<6.5 的情况下才可以自发

进行，而 A6 菌在低 pH 条件下才可以驱动 NH4
+

氧化生成 NO2
–的现象，正是对上述理论的有力

验证[7,19]。从氮循环的角度上看，目前发现的与

NH4
+氧化相关的微生物(硝化菌、厌氧氨氧化菌)

多为自养型菌，而自养型 A6 菌的发现，表明 

 

表 1  铁氨氧化过程相关微生物、存在生境与对氮损失的贡献汇总 
Table 1  The summary of related microbes, natural habits and nitrogen loss for Feammox  

Related microbes Natural habits pH Nitrogen loss References

Exiguobacterium sp. WK6 Tropical forest soil 4.30–6.20 1–4 kg N/(hm2·a) [7] 

Digested sludge 6.70–7.80  [10] 

Geobacteraceae spp., Shewanella spp. Paddy soils 4.70–5.70 7.8–61.0 kg N/(hm2·a) [12] 

Intertidal wetland 8.32–8.75 115–180 kg N/(hm2·a) [13] 

Uncultured Acidimicrobiaceae bacterium A6 Paddy soil 6.80–7.20 0.13–0.48 mg N/(L·d) [17] 

Geobacteraceae, Pseudomonas, GOUTA19, 

Nitrososphaeraceae 

Paddy soils 5.11–7.36 1.63 Tg N/a 
[18] 

Geobacter, Desulfovibrio, unclassified 

Pelobacteraceae 

Forested riparian 

wetland 

3.50–4.50  
[19] 

Geobacteraceae spp., Shewanella spp.,  

Acidimicrobiaceae bacterium A6 

Eutrophic lake sediment 7.19–7.62 10.9–20.1 kg N/(hm2·a) 
[20] 

Bacillus, Geobacteraceae, Clostridium, 

Pseudomonas, Anaeromyxobacter 

Riparian soils 5.95–7.85 0.038 mg N/(kg·d) 
[21] 

Anaeromyxobacter, Pseudomonas, Geobacteraceae Riparian zones 7.26–8.06 23.7–43.9 kg N/(hm2·a) [24] 

Geobacteraceae, Shewanella, Bacillus, 

Anaeromyxobacter 

Wheat-rice rotation area 5.98–7.86 7.3–43.3 kg N/(hm2·a) 
[25] 

Geobacteraceae, Acidimicrobiaceae bacterium A6 Wetland sediments 4.00–8.00  [26] 

Geobacteraceae spp., Shewanella spp.,  

Acidimicrobiaceae bacterium A6 

Freshwater sediment 7.35–7.96 0.14–0.34 mg N/(kg·d)
[27] 

Geobacter, Anaeromyxobacter, Pseudomonas, 

Thiobacillus, Bacillus 

Farmland soils 6.34–7.50 0.17–0.24 mg N/(kg·d)
[28] 

Geobacter, Anaeromyxobacter, Acidimicrobiaceae Farmland soils, riparian 

soils, river sediments 

7.20–7.95 0.02–0.19 mg N/(kg·d)
[29] 
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在自然系统中可能存在着更多以 A6 菌为代表

的自养型氨氧化菌，驱动着更为广泛的氮循环

与其他元素的耦合循环过程[30–31]。虽然 A6 菌

的发现对铁氨氧化过程具有里程碑式的意义，

但仍具有一定的局限性。A6 菌只能将 NH4
+氧

化为 NO2
–，这与自然环境中铁氨氧化过程中直

接产物以 N2 为主要产物的现象并不相符[12,19]。

另外，A6 菌虽然可以驱动铁氧化过程，但是只

能在混合菌群中长期存在，纯培养条件下非常

容易失活[19]。这些局限性预示着在自然环境中，

驱动铁氨氧化过程的可能并非某一种菌，而是

以 A6 菌为代表的多种微生物构成的群落共同

作用的结果，这一共生的现象已经在另一种重

要的铁氮耦合过程-微生物驱动的硝酸盐还原

耦合亚铁氧化过程中被发现[32–33]。 

1.2  异化铁还原菌(DIRB) 
异化铁还原菌(DIRB)是一类可以在胞内氧

化有机物产生电子，同时以胞外的 Fe( )Ⅲ 为末

端电子受体，通过胞外呼吸方式完成电子传递

并产生能量用于自身生长的微生物[34]。研究发

现，DIRB 在铁氨氧化过程发生的生境中具有较

高的丰度，推测其可能参与或者影响了铁氨氧

化过程。Li 等[13]以潮间带湿地为研究对象，发

现主要的 DIRB 种类为地杆菌属(Geobacter)和

希瓦氏菌属(Shewanella)，并且两种菌属的丰度

均与不同位置和不同季节的 30N2 产生速率呈显

著正相关。研究认为可能是由于不同的环境条

件影响了 DIRB 活性，而 DIRB 活性进一步影

响了铁氨氧化速率。Qin 等通过研究太湖流域

的铁氨氧化过程，发现在 20–30 cm 的厌氧土壤

中，铁氨氧化速率最大，而 DIRB 的丰度在这

一深度范围内达到最高，表明 DIRB 可能对铁

氨氧化过程具有重要作用[21]。从氮转化的角度

看，NH4
+一般作为无机氮源用于 DIRB 细胞的

同化作用，或者作为异化硝酸盐还原的末端产

物，尚未有报道说明此类菌种可以直接氧化

NH4
+[35–36]。从铁还原的角度看，DIRB 在生境

中与铁氨氧化菌同时参与铁还原过程并可能相

互竞争。根据 Ding 等的计算，稻田土壤中铁氨

氧化过程驱动的铁还原过程仅占铁还原总量的

0.81%–4.00%，大部分铁还原过程是由 DIRB 的

异养活动所驱动[12]。理论上，DIRB 可能无法

参与甚至与铁氨氧化菌竞争 Fe( )Ⅲ 从而抑制铁

氨氧化过程，但是目前铁氨氧化过程发生的生

境中其反应速率与 DIRB 丰度的同步变化预示

DIRB 可能以某些方式参与或者影响了此过程，

因此 DIRB 在铁氨氧化过程中扮演的角色与作

用机制亟须进一步研究。值得注意的是，除了

可以还原 Fe( )Ⅲ 外，DIRB 还可以还原铁氨氧化

过程的部分产物，如 NO2
–和 NO3

–，以它们为电

子受体进行反硝化过程[37–38]。纯培养体系表明，

相对于 Fe( )Ⅲ ，部分 DIRB 更易于利用溶解态

的 NOx
–为电子受体进行生长，而 DIRB 驱动的

反硝化过程也可以生成 N2，这可能是 DIRB 参

与铁氨氧化过程的方式之一[39]。 

1.3  其他潜在作用的菌种 

除了 A6 菌和 DIRB 之外，还有部分菌种在

铁氨氧化体系中被发现，它们往往只在某一特

定生境中受到关注，但其潜在的作用不应忽视。

Sawayama 研究了消化污泥中的铁氨氧化过程，

通过 16S rRNA基因克隆技术对微生物进行多样

性分析时，检测到 Exiguobacterium spp.，而其他

铁还原微生物并未发现，推测 Exiguobacterium 

spp.是研究体系内铁氨氧化过程的重要参与者[10]。

Zhou 等发现，生物碳添加可以促进稻田土壤中

的铁氨氧化过程，在此过程中 Geobacteraceae

的丰度下降，而 Pelobacteraceae、Desulfovibrio

和反硝化微生物等其他菌种的丰度显著增

高，因此推测这些菌种可能是铁氨氧化过程

发生的重要生物证据 [17]。利用 RNA-SIP 技
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术，通过添加含 13C 作为标记的底物，Li 等

对中国南方 12 种稻田土壤进行了铁氨氧化

相关微生物的鉴定，结果发现除了 DIRB 外，

与铁和硫循环相关的 GOUTA19 细菌和硝化古

菌 Nitrososphaeraceae 丰度也与铁氨氧化反应

速率呈显著正相关[18]。Shuai 等在研究人工湿地

宇宙体系中的铁氨氧化过程时，发现了一定数

量硝化菌的存在[26]。对于硝化细菌，一般认为

其需要氧气的参与才可以实现氨氧化过程，而

最近的研究表明，在厌氧的条件下，部分硝化

细菌能够以电极为电子受体驱动 NH4
+的氧化，

而其是否可以耦合 NH4
+的氧化与 Fe( )Ⅲ 的还原

过程，还需要进一步的验证[40–41]。除了单一菌

种外，Bao 等从稻田土壤沉积物中富集了一种

可以稳定存在的微生物群落 HJ-4。在此群落中，

Anaerospora hongkongensis 占比 85%，可以介

导硫的循环并驱动 Fe( )Ⅲ 还原为 Fe( )Ⅱ ；

Comamonadaceae 占比 15%，可以驱动氨的氧

化过程，并介导硝酸盐和 Fe( )Ⅱ 之间的反应，

实现反应体系中 Fe( )Ⅲ 的补充与铁氨氧化过程

的持续[42]。 

2  铁氨氧化过程机制 

虽然铁氨氧化过程研究已经取得了一定进

展，但相关的反应途径与机制仍不明确。基于

表观的反应结果，现有的研究提出了铁氨氧化

过程的 3 种反应机制，如图 1 所示，分别为：

微生物直接接触驱动的铁氨氧化过程；电子穿

梭体介导的铁氨氧化过程；微生物利用氧气介

导的铁氨氧化过程。本文基于对铁、氮循环转

化过程认识的基础上，对铁氨氧化过程提出了

另外 3 种潜在的反应机制，如图 2 所示，分别

为：微生物种间相互作用驱动的铁氨氧化过程；

生物化学耦合作用驱动的铁氨氧化过程；化学

催化作用驱动的铁氨氧化过程。其中，图 1(A–C)

和图 2(A–B)中的铁氨氧化过程由生物作用驱

动，图 2C 中的过程由化学作用驱动。对于微生

物驱动的铁氨氧化过程，图 1 中的假设微生物

可以独立耦合 Fe( )Ⅲ 还原与 NH4
+氧化两个过

程，而图 2 中的假设微生物只能完成 NH4
+的氧

化过程，Fe( )Ⅲ 还原过程由其他微生物或化学因

子驱动完成。 

2.1  微生物直接接触驱动的铁氨氧化过程 
Fe( )Ⅲ 还原过程是铁氨氧化过程的重要组

成部分，Yang 等推测此过程可能是由微生物以

直接接触的方式完成的[7]，如图 1A 所示。这种

还原方式可能与现有的微生物胞外呼吸驱动的

Fe( )Ⅲ 还原过程存在一定的相似性。在胞外呼吸

过程中，微生物通过氧化胞内的有机物产生电

子，通过一系列的电子传递链最终将电子由细

胞外膜传递至 Fe( )Ⅲ [34]。在铁氨氧化过程中，

可能也存在着类似的电子传递过程，即铁氨氧

化相关微生物将胞内 NH4
+氧化产生的电子传

递至与细胞直接接触的 Fe( )Ⅲ 。不同的胞外呼

吸微生物与 Fe( )Ⅲ 直接接触进行电子传递存在

着很大的差异，例如 Geobacter 和 Shewanella

都可以通过产生纳米导线直接与胞外 Fe( )Ⅲ 接

触，前者的纳米导线是具有强电子传递能力的

纤毛，而后者则更像细胞膜的延伸[43]。因此铁

氨氧化菌可能以某种全新的方式完成细胞膜到

Fe( )Ⅲ 的电子传递过程。 

2.2  电子穿梭体介导的铁氨氧化过程 

电子穿梭体可以通过介导微生物与 Fe(Ⅲ)

之间的电子传递，实现长距离和广范围内的

Fe(Ⅲ)还原过程，从而显著促进环境中的铁循环

过程[34]。研究表明，电子穿梭体也可以介导铁

氨氧化过程中的 Fe(Ⅲ)还原过程，如图 1B 所

示。与传统的胞外电子传递过程一样，电子穿

梭体对铁氨氧化过程的影响具有普遍性和显著

性。一方面，目前发现多种电子穿梭体可以参 
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图 1  现有研究报道的微生物驱动的铁氨氧化过程反应机制 
Figure 1  The mechanism of Feammox driven by bacteria reported by current studies. A: direct contact; B: 
ESs mediation; C: oxygen used by bacteria.  

 

 
 

图 2  铁氨氧化过程潜在的反应机制 
Figure 2  Potential mechanisms of Feammox. A: interspecies interactions; B: coupled chemical-biological 
process; C: mineral catalysis. 

 
 

与微生物驱动的铁氨氧化过程。类腐殖质模拟

物如 AQS、AQDS 和类固态腐殖质如生物炭都

可以参与铁氨氧化过程[17]。因此在实际的环境

中，土壤中具有电子穿梭能力的天然有机物和

人工投入的生物碳类物质对铁氨氧化过程的影

响作用不容忽视。另一方面，电子穿梭体对铁

氨氧化过程具有显著的促进作用。在土壤培养

体系中，研究发现电子穿梭体的添加对稻田土

壤和红树林体系的铁氨氧化速率均具有显著的

提升作用[17,27]。对于具体微生物来说，电子穿

梭体的添加可以显著促进 A6 菌的铁氨氧化速

率，而缺乏则会导致微生物生长停滞[16]，这进

一步说明了电子穿梭机制在铁氨氧化过程中的

重要作用。 
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2.3  微生物利用氧气介导的铁氨氧化过程 

近年来，在甲烷氧化耦合亚硝酸盐还原过

程中，发现了一种新型的产氧方式。微生物首

先将亚硝酸盐分解为氧气与一氧化氮，然后利

用氧气耦合甲烷氧化，实现氧气的自产自销过

程。Yang 等提出，在铁氨氧化过程中可能也存

在相似的过程，微生物在还原 Fe(Ⅲ)的过程中

产生氧气，继而完成 NH4
+的好氧氧化过程[7]，

如图 1C 所示。然而，氧气产生所用的氧原子是

来源于 Fe(Ⅲ)氧化物或是其他含氧化合物，产

生的具体过程是什么，目前尚没有明确的认识。

Tan 等指出，乙炔可以显著抑制好氧硝化过程

而不会对铁氨氧化过程产生影响，在乙炔添加

的铁氨氧化相关实验中也否定了好氧硝化菌驱

动的 NH4
+氧化过程[44]，因此铁氨氧化菌如果可

以实现氧气的自产自销，可能需要具备更为独

特的细胞结构以实现 NH4
+的好氧氧化过程。 

2.4  微生物种间相互作用驱动的铁氨氧化

过程 

目前已经发现了数种与铁氨氧化过程相关

的微生物，但这些微生物能否可以独立且持续

地进行铁氨氧化过程尚需讨论。A6 菌具有铁氨

氧化的能力，但电子穿梭体的存在对 A6 的

NH4
+氧化过程和生长具有决定性的作用 [16]。

DIRB 丰度与铁氨氧化速率显著相关，但纯培养

体系尚未发现 DIRB 具有 NH4
+氧化的能力，因

此铁氨氧化过程中的 NH4
+氧化和 Fe(Ⅲ)还原过

程可能是 2 个独立的过程，由不同的微生物协

同完成。NOM (natural organic matter)广泛分布

于不同生境中，其含量丰富的氧化还原功能基

团具有良好的电子接受能力。近期的研究证实，

NOM 可以作为微生物 NH4
+氧化的直接电子受

体从而实现 NH4
+的氧化过程[45–46]。在 A6 菌的

培养过程中，电子穿梭体能否接受微生物电子

可能是氨氧化发生的关键，NOM 含有丰富的接

受电子基团，可能成为了氨氧化产生电子的良

好受体。目前的研究认为，铁氨氧化菌呈自养

代谢方式，其可能在氨氧化的同时，将无机碳

固定为有机碳被 DIRB 利用，从而促进完成

Fe( )Ⅲ 的还原过程。因此，在 NOM 的参与下，

氨氧化微生物可能和 Fe( )Ⅲ 还原微生物相互作

用从而共同完成铁氨氧化过程，如图 2A 所示。 

2.5  生物化学耦合作用驱动的铁氨氧化 

过程 

羟胺是具有高反应活性的含氮化合物，可

以与 Fe( )Ⅲ 反应生成 NOx
–和 N2，此化学反应与

铁氨氧化过程产物相一致[47]。在目前反应机制

较为清楚的两种微生物驱动的氨氧化过程(硝

化、厌氧氨氧化)中，羟胺均是必要的中间产  

物[4]。因此，羟胺可能是铁氨氧化过程中的关

键中间产物，驱动氨氧化和 Fe( )Ⅲ 还原过程的

进行。如图 2B 所示，氨氧化微生物首先以 NOM

作为电子受体，将 NH4
+氧化为羟胺，羟胺可以

被微生物直接生物还原，也可以与 Fe( )Ⅲ 发生化

学反应生成 Fe( )Ⅱ 、NOx
–和 N2，从而完成生物

化学耦合作用驱动的铁氨氧化过程。 

2.6  化学催化作用驱动的铁氨氧化过程 

Amstaetter 等发现，铁矿物中存在的氧空位

可以将 Fe( )Ⅱ 转化为具有高活性 Fe( )Ⅲ 的物种，

从而实现 As( )Ⅲ 的氧化 [48]。在自然条件下，

Fe( )Ⅲ 与 NH4
+无法直接发生化学反应，但环境

中存在的矿物可能催化 Fe 元素与 NH4
+之间的

反应，从而实现铁氨氧化过程。如图 2C 所示，

由于氧空位的存在，Fe( )Ⅱ 吸附到矿物表面后发

生电子转移，同时生成具有高反应活性 Fe( )Ⅲ

的物种。当有 NH4
+存在时，NH4

+可能被高活

性 Fe( )Ⅲ 氧化，从而生成 NOx
–和 N2 等铁氨氧

化产物。 
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3  铁氨氧化过程的影响因素 

3.1  环境 pH 

pH 是影响反应物种形态、微生物活性的关

键因素 [49]。在土壤体系中，对于铁元素，当

pH<4.0 时，Fe( )Ⅲ 以离子态存在，而在高 pH 条

件下则形成固态矿物从而降低铁离子的移动性

和微生物可利用性[50]。对于氮元素，低 pH 条

件下 NH4
+主要以离子态存在，而高 pH 则会导

致 NH4
+形成气态 NH3 挥发损失，这些形态的变

化可能会影响铁氨氧化过程是否发生[26]。根据

热力学计算结果，pH 对铁氨氧化能否自发进行

以及生成的产物种类具有决定性的作用。以水

铁矿和游离态 NH4
+作为反应物，N2 作为终产物

时，铁氨氧化过程可在较大 pH 范围内自发进

行，但在低 pH 条件下可以产生更多能量。当

生成产物为 NO2
–/NO3

–时，需要环境 pH<6.5 并

且消耗更多的 Fe( )Ⅲ [7,51]。Yang 等发现，随着

培养时间的延长，铁氨氧化的速率逐渐下降，

可能是由于反应体系中 pH 逐渐升高所致。当

把培养体系的初始 pH 由 4.27 调至 6.12 时，铁

氨氧化速率显著下降，并且 N2 生成量在 6 h 后

不再产生明显变化，表明低 pH 可能更有利于

铁氨氧化反应的发生[7]。作为目前发现的唯一 

1 株和铁氨氧化过程直接相关的微生物，A6 菌

反应活性也显著受到 pH 的影响。A6 菌更易在

低 pH 条件下生存，当 pH>6 时，A6 菌的铁氨

氧化速率受到显著的抑制[16]。部分土壤培育实

验也表明，低 pH 土壤环境时 A6 呈现更高的丰

度[16,22]。上述研究表明，铁氨氧化过程可能更

偏向于在低 pH 条件发生，然而部分土壤实验

表明铁氨氧化过程并不局限于低 pH 反应条件。

如表 1 所示，在部分生境中，如潮间带湿地(pH 

8.32–8.75)、河岸表层土壤(pH 7.26–8.06)和湖泊

沉积物(pH 7.35–7.96)等微碱性的生境中同样发 

现了铁氨氧化现象，并且造成的氮损失与酸性

土壤呈相同的数量级。将微碱性土壤的 pH 值

与铁氨氧化速率进行相关分析时发现，两者之

间并没有显著的相关性，这与酸性生境中 pH

作为关键影响因素的结论并不相同 [13,24,27]。造

成这一结果的原因可能是因为 pH 并不是决定

铁氨氧化过程的唯一影响因子，其他环境条件，

如铁矿物的种类、浓度和碳源等环境因素也可

能对此过程产生影响，因此对于不同的生境条

件，pH 的影响作用可能需要分别对待[17,52]。值

得注意的是，目前针对 pH 作为影响因素的研

究，针对同一种生境只探究了较窄范围 pH 的

影响(酸性或者微碱性)，而针对较大范围 pH 的

影响则选取了不同的生境(由酸性到微碱性)，后

续的研究可能需要相似性质的生境探究不同

pH 下的铁氨氧化过程，从而进一步认识 pH 对

铁氨氧化过程的影响。 

3.2  Fe( )Ⅲ 浓度与种类  
Fe( )Ⅲ 广泛存在于土壤、湿地和湖泊等自然

生境中，是环境中铁元素的重要组成部分，研

究表明，Fe( )Ⅲ 可以作为 NH4
+氧化的电子受体，

驱动并影响铁氨氧化过程的发生与反应速率[53]。

Fe( )Ⅲ 主要通过存在形态和浓度对铁氨氧化过

程产生影响。例如，当铁氨氧化反应物中的 Fe

物种为针铁矿时，NH4
+氧化生成 N2 可以在

pH<6.8 的情况下自发进行，但生成 NO3
–在任何

条件下都无法自发进行[7,54]。当 Fe( )Ⅲ 为水铁矿，

pH 为 7.0 时，生成 N2 和 NO3
–需要满足环境中

Fe( )Ⅱ 浓度分别小于 10–2.7 mol/L 和 10–26 mol/L，

后者所需的 Fe( )Ⅲ 浓度显然低于实际环境浓度

因而无法在中性条件下自发进行[51]。土壤培养

实验表明，铁氨氧化速率与环境中 Fe( )Ⅲ 浓度

密切相关。Ding 等探究了不同耕作时间水稻土

壤的铁氨氧化过程，发现铁氨氧化速率与 Fe( )Ⅲ

浓度呈显著的相关性，认为耕作引起的 Fe( )Ⅲ
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含量变化是导致土壤中铁氨氧化速率出现差异

的关键因素[12]。在研究一定区域内不同生境(农

田、河岸土、河流沉积物)的铁氨氧化过程中，

也发现 Fe( )Ⅲ 浓度和 N2 产量的显著相关性[29]。

除此之外，外源添加 Fe( )Ⅲ 对 N2 产生速率的显

著促进作用进一步表明了 Fe( )Ⅲ 浓度对铁氨氧

化过程的重要作用[7,17]。Fe( )Ⅲ 浓度对铁氨氧化

过程的影响可能是由于更高浓度的 Fe( )Ⅲ 提供

了更多的表面积供微生物利用，因此有利于微

生物的反应和铁氨氧化过程的进行[12]。除了浓

度，Fe( )Ⅲ 种类也是影响铁氨氧化过程的重要因

素。在 A6 菌的培养过程中，不同种类的 Fe( )Ⅲ ，

如水铁矿、针铁矿和纤铁矿均可以作为 A6 的

电子受体，但仅在水铁矿和针铁矿添加时观测

到 NH4
+的氧化和微生物的生长[16]。在土壤培养

过程中，对于相同种类的矿物，原位水铁矿相

比于异位水铁矿对铁氨氧化则具有更高的促进

作用[17]。不同种类的 Fe( )Ⅲ 具有不同的氧化还

原电位，而不同的微生物对不同种类 Fe( )Ⅲ 的

利用能力并不相同，因此不同种类的矿物的添

加可能影响了微生物的群落分布，从而影响了

铁氨氧化过程。 

3.3  无机碳源和有机碳源 
碳化合物是微生物的重要能量来源和机体

组成部分，因此碳化合物可能通过影响微生物

的代谢过程，从而对铁氨氧化过程产生影响。

在铁氨氧化过程研究初期，Sawayama 探究了碳

源的影响，发现无机碳的添加可以促进铁氨氧

化过程的进行[10]。Ding 等探究了稻田土壤中铁

氮耦合过程时，发现无机碳含量高的土壤具有

更高的铁氨氧化效率[12]。A6 的培养实验表明，

仅在无机碳存在的情况下微生物可以发生

NH4
+氧化且有机碳(如乙酸钠)的添加并不能对

反应速率产生显著的影响[19]，因此驱动铁氨氧

化过程的微生物可能趋向于自养的代谢方式，

而无机碳源是此过程的关键影响因素。除无机

碳外，有机碳在铁氨氧化过程中扮演的角色也

值得关注，根据其是否直接参与微生物过程，

我们将有机碳对铁氨氧化过程的影响分为抑制

作用和促进作用。 

有机碳是异养微生物重要的碳源和电子供

体，DIRB，如 Geobacter spp.、Shewanella spp.，

是环境中 Fe( )Ⅲ 还原的主要驱动者，因此有机

质驱动的异化铁还原过程可能与自养型铁氨氧

化过程产生竞争，从而抑制铁氨氧化过程[3,34]。

Shrestha 等根据热力学方程中 Fe( )Ⅲ 与 NH4
+的

反应摩尔比计算铁氨氧化过程对 Fe( )Ⅲ 还原的

贡献时，发现仅有微量的 Fe( )Ⅲ 还原来源于铁

氧化过程[11]。这一比例在 Yang 等研究的森林土

壤中占 0.4%–0.8%，在 Ding 等研究的稻田土壤

中占 0.81%–4.00%，在 Li 等研究的湿地土壤中

占 1.58%–3.16%，而其他的 Fe( )Ⅲ 还原过程则是

由异化铁还原过程驱动的[7,12–13]。因此，两种不

同方式的 Fe( )Ⅲ 还原过程同时存在时，有机碳的

大量存在可能促使异化铁还原过程利用更多的

Fe( )Ⅲ ，从而抑制铁氨氧化过程。 

有机碳除了作为碳源和能源影响微生物参

与的铁氨氧化外，还可以通过改变微生物 Fe( )Ⅲ

还原方式或者土壤中铁的可以利用性从而间接

影响铁氨氧化过程。一方面，胡敏素、腐殖质

等具有电子穿梭功能的有机质广泛存在于环境

中，这些电子穿梭体可以介导并促进一系列微

生物的 Fe( )Ⅲ 还原过程[43]。作为新型的铁还原

方式，以有机质方式存在的电子穿梭体可以对

铁氨氧化过程产生影响。研究发现，电子穿梭

体可以显著加快 A6 菌的铁氨氧化能力[16]。在

土壤培养体系中，电子穿梭体的添加可以将稻

田土壤的铁氨氧化速率提高 17%−340%，对红

树林沉积物提高 31%–56%[17,55]。因此，在有机

质丰富的环境中，胡敏素类有机质可以通过电
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子穿梭功能显著促进铁氨氧化过程。另一方面，

环境中的有机碳可以影响土壤中可利用性

Fe( )Ⅲ 的含量。研究表明，有机碳可以促进黏土

矿物释放其包含的 Fe( )Ⅲ ，最终构成铁的氢氧

化物从而增加土壤中 Fe( )Ⅲ 的浓度，促进铁氨

氧化过程对 Fe( )Ⅲ 的利用效率[3,56]。在以藻类和

大型植物作为有机碳源添加的土壤中，发现了

微生物可利用 Fe( )Ⅲ 浓度的提升和铁氨氧化速

率的同步提高现象，说明有机碳可能通过影响

Fe( )Ⅲ 的可利用性从而影响了铁氨氧化过程的

速率[27]。 

3.4  Mn( )Ⅳ 氧化物 

Mn( )Ⅳ 和 Fe( )Ⅲ 都是环境中重要的电子受

体，具有许多相似的性质，因此 Mn( )Ⅳ 是否可

以作为氨氧化的电子受体(即是否存在锰氨氧

化)一直受到广泛关注。20 世纪 90 年代，Luther

等根据海洋沉积物中锰离子和含氮产物的纵向

变化以及实验室模拟实验，推测 NH3、NH4
+或

有机氮可以与 MnO2 反应直接生成 N2，并且从

热力学角度证明反应可以自发进行[54]。然而，

Thamdrup 等采用同位素示踪技术研究海洋沉

积物中的锰氨氧化过程时，并未检测到显著的
15N 标记的 N2 和 NOx

–产生，推测虽然 MnO2 与

NH4
+可能发生化学反应，但此反应在海洋氮循

环过程中的作用可以忽视[57]。后续的研究中，

Lin 等通过向海洋沉积物中外源添加 Mn( )Ⅳ 的

方式，表明配体态的 MnO2 可以氧化 NH4
+生成

NO3
–，而无定形的 MnO2 氧化物则不具备催化

作用[58]。2018 年，Luther 等对前期的工作进行

了重新计算和分析，其热力学计算表明，在中

性条件下，MnO2 和 NH3 的反应可以自发进行，

而与 NH4
+的反应则不能自发进行。同时，推测

MnO2 和 NH3 反应快速停止可能是 NH3 在溶液

中逐渐转化为 NH4OH 的原因[59]。前期的这部

分研究主要探讨了锰氨氧化存在的可能性，并

未探讨此反应和其他元素(如铁)的相互作用关

系。近期，Chen 等以太湖流域富锰土壤为研究

对象，发现外源添加 MnO2 可以显著促进 NH4
+

的氧化速率，同时抑制 Fe( )Ⅲ 的还原速率，提出

锰氨氧化和铁氨氧化可能存在着竞争关系[60]。

相对于铁氨氧化过程，锰氨氧化的相关微生物、

影响因素和在生态系统氮循环中的作用尚不明

确，还需要进一步讨论。 

4  环境意义 

铁氨氧化过程是生态系统中新发现的元素

循环过程，在铁、氮两种元素的耦合转化过程

中扮演重要的角色[44]。从铁元素的角度看，铁

氨氧化过程直接促进了 Fe( )Ⅲ 到 Fe( )Ⅱ 的循环

转化过程，并可以通过 NH4
+氧化产物间接驱动

Fe( )Ⅱ 的氧化，完成铁的循环过程，这一过程对

于重金属迁移转化具有重要意义[61]。从氮元素

的角度看，铁氨氧化过程丰富了生态系统中的

氮循环过程，对生态系统中的氮素转化提供了

新的途径，并且氧化产物以 N2 为主，有利于降

低环境中温室气体 N2O 的排放[7]。但对于农田

氮素管理来说，铁氨氧化过程造成大量的氮素

流失也会引发一系列的负面效应[12]。因此，无

论是从生态还是实际应用角度看，铁氨氧化过

程均具有重要意义。 

铁的氧化还原循环往往影响污染物(如重

金属)的迁移转化过程，通过调控 Fe( )Ⅲ 还原过

程和 Fe( )Ⅱ 氧化过程从而固定重金属是重金属

防控的有效手段[61]。在 Fe( )Ⅲ 还原过程中，铁

还原微生物可以促进无定形的铁氧化物发生晶

相转化作用从而向结晶态铁氧化物转化，进一

步固定易于释放的重金属[62]。土壤实验和相关

微生物的培养过程中发现，铁氨氧化过程更趋

向于利用无定形的铁氧化物，因此在铁还原的

过程中可能有利于促进无定形铁氧化物转化从
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而起到固定重金属的作用[12]。在 Fe( )Ⅱ 的氧化

过程中，例如硝酸盐还原耦合亚铁氧化(NRFO)

过程中，溶解态 Fe( )Ⅱ 容易生成针铁矿、纤铁

矿等结晶态的铁氧化物，同时发生吸附或共沉

淀作用从而对重金属起到固定作用 [63]。Fe( )Ⅱ

和 NOx
–都是铁氨氧化过程的产物，因此 Fe( )Ⅱ

可以进一步通过 NRFO 过程转化为结晶态的铁

氧化物对重金属产生固定作用。整体上看，铁

氨氧化驱动的直接 Fe( )Ⅲ 还原过程和间接

Fe( )Ⅱ 氧化过程有利于环境中的铁元素向结晶

态的铁氧化物转化，从而起到对重金属的有效

固定，因此后续的研究应该对如何调控铁氨氧

化过程以固定重金属给予更多的重视。除此之

外，目前发现的铁氨氧化菌 Acidimicrobiaceae 

sp. A6 除了以 Fe( )Ⅲ 为电子受体外，还可以通

过自养方式还原放射性元素铀从而降低其移动

性，这也为调控重金属提供了新思路[64]。 

氮循环是生物地球化学循环的重要组成部

分，与生态系统健康、人类生产活动息息相关[4]。

对于 NH4
+的转化过程，前期的研究认为好氧条

件下的硝化作用和厌氧条件下的厌氧氨氧化作

用是 NH4
+氧化的必要途径。铁氨氧化过程的发

现，为微生物驱动的 NH4
+氧化提供了新的反应

途径，丰富了全球的氮循环过程[9]。除此之外，

相比于厌氧氨氧化过程，铁氨氧化过程以环境

中普遍存在的 Fe( )Ⅲ 为电子受体，摆脱了 NO2
–

含量不足的限制，因此厌氧条件下铁氨氧化相

关微生物相比于厌氧氨氧化微生物可能占据更

宽的生态位[44]。对于人工生态系统，农田土壤

的氮素转化过程中会释放大量的温室气体

N2O。目前的研究发现，在铁氨氧化的培养体

系中只检测到 N2，并未有 N2O 的生成，只有在

抑制剂乙炔添加时，才可以检测到由副产物

NOx
-还原生成的微量 N2O

[7]，说明铁氨氧化过

程驱动的氮素循环过程有利于减少 NH4
+氧化 

过程中的温室气体排放。从农业生产的角度看，

铁氨氧化过程也造成了氮素的直接流失。例如，

根据不同土壤的施肥标准，铁氨氧化造成的氮

素损失在江西鹰潭稻田土壤中占施肥总量的

3.9%–31.0%、在江苏无锡太湖流域的稻麦轮作

区土壤中占 1.35%−29.26%[12,25]。大量氮素的损

失可以导致土壤养分的流失，对农业生产造成

不利影响，同时也会进一步增加氮素的投入成

本。因此，除了推动自然生态系统中的氮循环

过程外，如何调控铁氨氧化过程从而促进氮素

充分利用，对于解决农业生产中的土壤和环境

问题也具有重要的实际意义。 

5  展望 

微生物驱动的铁氨氧化过程，是当今元素

地球化学循环的热点科学问题。进一步深入解

析铁氨氧化过程的反应机制与生态意义，具有

重要的科学价值。虽然目前对铁氨氧化过程的

发生广度和影响因素等方面的研究取得了一定

的进展，但由于土壤环境介质的复杂性和相关

微生物纯化具有一定困难，目前对于铁氨氧化

过程的微观反应机制、相关微生物和实际应用

等方面仍处于起步阶段，未来的研究可着眼于

以下几个方面： 

(1) 目前虽然可以证实铁氨氧化的发生和

终产物的种类，但此过程的微观反应机制仍不

明晰。Fe( )Ⅲ 还原和 NH4
+氧化过程如何发生，   

两种元素如何互相耦合转化，这些问题亟须解

决。分离获得活性稳定的相关微生物，并采用

分子生物学技术对微生物的微观反应机制进行

解析是解决这些问题的关键。因此后续的研究

中应继续开展不同生境的铁氨氧化微生物的纯

化工作。  

(2) 在铁氨氧化过程的相关研究中，同位素

示踪技术是主要的研究手段。在复杂的环境体



 

 

 

程宽等 | 微生物学报, 2022, 62(6) 2261 

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

系中，有限的研究手段限制了对反应微观过程

和功能微生物的进一步探究。稳定同位素核酸

探针(DNA/RNA-SIP)技术可以脱离纯培养的限

制，在原位水平，以微生物群落为研究目标分析

复杂环境中微生物驱动元素循环的分子调控机

制，为铁氨氧化过程研究提供更多的研究思路。 

(3) 目前铁氨氧化过程的存在与速率主要

通过同位素示踪实验实现。同位素实验需要严

格的培养条件与较高的成本，同时仅能以含氮

气体作为检测目标，限制了进一步深入研究铁

氨氧化过程。动力学数学模型可以将复杂的转

化过程简化并对无法直接检测的反应过程进行

量化。在环境中，NH4
+主要有矿化、吸附、挥

发、同化与氧化(铁氨氧化)几种途径，除了氧化

过程之外，其他几种氨转化过程已经有了较多的

研究，因此后续的研究中，将动力学建模手段引

入铁氨氧化过程的反应体系，可能是获得铁氨氧

化反应常数与氮物种转化过程的有效手段。 
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