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摘要：热泉微生物是驱动热泉氮(N)循环的主导力量，开展热泉生态系统中驱动氮循环微生物种群构成

及其与环境响应的研究，对于探索热泉中氮的生物地球化学循环、生命进化、生物修复等方面都具有重

要的理论和应用价值。本文综合阐述了热泉生态系统驱动氮循环的功能微生物(如固氮菌、氨氧化菌、

厌氧氨氧化菌、反硝化菌、异化硝酸盐还原菌)在系统发育学上的分布、功能基因的相对丰度、活性及

其与环境因子(如温度、pH)的相关性等方面的研究现状和亟待解决的问题。并展望了热泉生境中驱动氮

循环微生物未来的研究方向。 

关键词：热泉微生物，氮(N)循环，功能基因，环境因子 

 

热泉是现存与地球早期环境最为相似的生态

系统，也是研究极端环境的模式生态系统之一，

具有群落组成简单(主要为细菌和古菌、病毒)、自

我维持、生物地球化学过程活跃等特点[1]。在热泉

生境中，氮元素是控制初级生产力的关键元素之

一。微生物在各种形态氮的转化过程中发挥着重

要作用，是驱动氮循环的强大引擎[2](图 1)。因此，

对热泉中驱动氮循环微生物的研究既有助于揭示

极端环境微生物驱动氮循环功能及其在地热环境

改变过程中的重要作用，又有助于获得地球早期

生命起源、进化的启示作用。 

微生物驱动的氮循环主要包括氮固定作用、

硝化作用、反硝化作用、异化硝酸盐还原成铵作

用和厌氧氨氧化作用[2](图 1)。相对于其他生境(如

土壤、海洋、湖泊)，热泉生境中有关氮循环微生

物的研究相对较少，本综述将针对热泉中氮循环

过程、驱动氮循环的微生物群落组成及其影响因

素等方面的研究现状进行阐述，并对其存在的问

题和未来的研究方向提出展望。 

1  固氮作用 

氮固定作用是将N2转化为生物可利用的铵态 
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图 1.  微生物驱动的氮循环 

Figure 1.  Nitrogen cycling driven by microorganisms in hot springs[2]. nif, nitrogenase; amo, ammonia 
monooxygenase; hao, hydroxyamine oxidoreductase; nxr, nitrate oxidoreductase; nar, nitrate reductase; nir and nrf, 
nitrite reductase; hh, hydrazine hydrolase; nor, nitric oxide reductase; nos, nitrous oxide reductase. The purple line 
represented the process of nitrogen fixation, the red line represented the process of nitrification, the yellow line 
represented the process of denitrification, the blue line represented the process of ammonification, the black line 
represented the process of anaerobic ammonification, and the dotted line represented the process of dissimilation 
nitrate reduction. 

 

氮(NH4
+)的过程，由固氮微生物执行。固氮微生物

在细菌域和古菌域中广泛分布[3]。微生物固氮作用

由高度保守的固氮酶 nif基因(包括 nifH、nifD、nifK)

催化完成，其中 nifH (固氮酶铁蛋白编码基因)已

被广泛用于检测环境中固氮微生物的多样性[4]。

据 nifH基因构建的系统发育树，可将固氮微生物

分为 5个类群(Clusters I–V)。Cluster I中大多分布

于 Proteobacteria和 Cyanobacteria门，少量分布于

Firmicutes (Paenibacillus)和 Actinobacteria (Frankia)

门；Cluster II 中主要包括具有固氮功能的产甲烷

古菌；Cluster III中主要包括厌氧的细菌或古菌，

如产甲烷菌、产醋酸菌、硫酸盐还原细菌及梭菌
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属等；Cluster IV和 V中主要是含有和 nifH基因

同源的非固氮菌[5]。 

热泉中的固氮微生物主要分布于 Cluster I 中

的 Cyanobacteria、α-和 β-proteobacteria门。其中，

Cyanobacteria 是热泉中分布最广和研究最多的固

氮菌。至今，只有少数高温固氮微生物被成功分

离，包括从智利热泉中分离出的 Mastigocladus sp. 

strain CHP1(最适生长温度 45–50 °C)[6]及从澳大利

亚热泉中分离出的Ewamiania thermalis (生长温度

48.5–62.7 °C)[7]，二者均属于 Cyanobacteria。目前，

从深海热液中分离的类似于 Methanocaldococcu 

sjannaschii 的古菌菌株 FS406-22C 是所有固氮菌

中生长温度最高的，可在 92 °C的高温下发挥固氮

功能[8]。 

热泉中固氮菌的分布受温度和 pH的影响。例

如，在低温热泉(40–60 °C)中的优势种群为丝状的

异形细胞 Mastigocladus 属；高温热泉中(>60 °C)

的优势种群为单细胞蓝藻 Synechococcus属。后来

Alcamán 等(2015)证实 Mastigocladus 属的固氮微

生物具有更广泛的温度分布范围(38–69 °C)[9]。 

前人研究证明 nifH 在热泉环境中广泛存在(温

度 16.0–89.0 °C，pH 1.9–9.8)，环境因子(如温度、

pH)和地理距离等均会影响 nifH 基因的相对丰度

和表达[10–11]。如图 2 所示，nifH 的相对丰度随温

度的升高呈现先升高后降低的趋势，并在温度为

50–60 °C 时达到峰值。在 pH>5 时，nifH 基因相

对丰度随 pH升高呈现升高的趋势，而在 pH<5时，

只有少数样点中检测到 nifH的存在(图 2)。Loiacono

等(2012)研究发现温度为 57.2–80.2 °C的中性热泉

中均可检测到 nifH基因的存在，并且随着温度的

降低 nifH 基因的表达也有所降低。然而，当温度

高于 72.7 °C时，并未观察到 nifH的表达[4]。由此

可见 nifH的存在并不完全意味着环境中固氮功能

的存在。此外，还有学者研究发现微生物固氮作

用(如 nifH基因丰度和表达)除受温度、pH等环境

因子影响外，还遵循一定的昼夜周期[12–13]。因此

关于热泉环境微生物固氮作用的影响因素和固氮

机制尚有诸多未知领域需要探索。 

2  硝化作用 

硝化作用是指氨氧化为硝酸盐的过程(图 1)。前

人普遍认为硝化作用需要氨氧化菌和亚硝酸盐氧

化菌分工完成。氨氧化作用是硝化作用的第一步， 

 

 
 

图 2.  热泉 nifH 基因相对丰度随温度、pH 的变化 

Figure 2.  Relative abundance of nifH gene in response to temperature and pH of hot springs[3]. 
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也是限速步骤。氨氧化作用的功能基因 amoA 编

码的氨单加氧酶(ammonia monooxygenase)是催化

氨氧化的关键酶，amoA已被广泛用来检测环境样

品中氨氧化微生物的群落组成。可执行氨氧化功

能的微生物包括氨氧化细菌(ammonia oxidizing 

bacteria，AOB)和氨氧化古菌(ammonia oxidizing 

archaea，AOA)，属于好氧化能自养或兼性自养型

微生物[14]。在很长一段时间内，人们认为 AOB是

环境中氨氧化功能的主要执行者，直到 Treusch等

(2005)[15]提出广泛分布于陆地和海洋环境的泉古

菌门(Crenarchaeota)微生物中有类似 amoA基因的

表达，后来的研究证实，在土壤、海洋等环境中，

AOA 比 AOB 发挥着更重要的氨氧化作用[16–17]。

直到 2015年，学者们发现 Nitrospira (sublineage II)

属的细菌可单独将氨完全氧化成 NO3
–，这类微生物

被称做“comammox”[18–20]。最新研究发现，在寡营

养的环境中，comammox对 NH4
+的亲和力要高于

AOA，比 AOA 更有竞争力，暗示了 comammox

是寡营养、低 NH4
+环境中氨氧化功能的主要执行

者[21]。前人研究结果证实 AOA、AOB和 comammox

在不同环境因子的氨氧化功能具有差异性，他们

之间是否存在密切的竞争、协作机制还有待进一

步的探讨。由于 comammox 的 amoA 含有两个单

系的基因群(clade A和 clade B)，与 AOA和 AOB的

amoA 基因具有明显差异[19–20]，因此，无法通过

amoA 基因的扩增来检测 comammox 的存在。目

前，已有关于检测环境中 comammox群落组成的引

物发表[18]，这将有助于检测不同环境中 comammox

的存在和深入了解全球氮循环机制。 

2.1  AOB和 AOA  

热泉中的 AOB 主要分布在 Nitrospira 属

(Nitrospirae门)，生长温度大约为 55 °C[22]；AOA主

要分布在Crenarchaeota和Thaumarchaeota门[15, 22–24]。

迄今为止，热泉中可培养的氨氧化菌只有

AOA[25]。可培养 AOA 仅限自养型的“Candidatus 

Nitrososphaera gargensis”(温度 46.0 °C)和“Candidatus 

Nitrosocaldus yellowstonii”(温度 60.0–76.0°C)，二

者均属于 Crenarchaeota 门，类似于这两类的 AOA

也是热泉中丰度最高的种群[23, 26–27]。 

前人研究发现AOA在热泉环境中广泛存在，且

amoA 的相对丰度会受到温度、pH 和地理距离的

影响[28–30](图 3)。如图 3所示，在温度为 41.0–94.0°C

和在 pH为 6.0–9.5，amoA的相对丰度随温度或 pH

的递增均呈现先升高后降低的趋势，而在 pH<5时， 

 

 
 

图 3.  热泉 amoA 基因相对丰度随温度和 pH 的变化 

Figure 3.  Relative abundance of amoA gene in response to temperature and pH of hot springs[28, 31]. 
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只有少量 amoA被检测到[29–30](图 3)。 

学者们在关注 amoA的存在及相对丰度的同时，

也初步探讨了氨氧化功能及其与环境因子(如温

度)的响应关系。如 Jiang等(2010)[31]研究发现 amoA

可在 94 °C 的高温下发生转录[32]。Li 等(2015)[31]

发现在 50–70 °C，AOA的氨氧化活性与温度正相关

[17–52 pmol NO2
−/(cell·d)]。Dodsworth等(2011)[27]

发现 80.0 °C 中性热泉沉积物中氨氧化速率为

5.5–8.6 nmol N/(g·h)，同时该研究发现 Candidatus 

Nitrosocaldus yellowstonii 的相对丰度最高，为

(3.5–6.4)×108基因拷贝/g。 

2.2  亚硝酸盐氧化菌(nitrite oxidizing bacteria，

NOB) 

硝化作用的第二步是将 NO2
–氧化生成 NO3

–，

由好氧、化能自养型的 NOB来完成。催化 NO2
–氧

化的关键酶是 NXR(亚硝酸盐氧化还原酶)，该酶具

有胞浆型(cytoplasmic type)和胞质型(periplasmic 

type)两个不同的发育谱系，前者主要分布于

Nitrobacter、Nitrococcus和 Nitrolancetus属，后者

主要分布于 Nitrospira 和 Nitrospina 属[33]。NXR 功

能基因由 NxrA、NxrB和 NxrC组成。目前，可通

过 nxrB基因的扩增来检测土壤中NOB的存在[33]。

热泉中关于 NOB的研究非常少，这与 NOB难以

分离培养有关[33–34]。 

常温环境中的 NOB 主要分布在 Nitrospira 和

Proteobacteria 门(α-、β-、δ-Proteobacteria)，热泉

中的 NOB主要分布在 Nitrospira门中的 Nitrospira

属[22,35–36]。目前，热泉中分离出的 NOB纯菌株只

有 Nitrospira calida(生长温度 48 °C，pH 8.6)[37]。

Edwards 等(2012)[36]通过培养的方法从美国大盆

地、中国和亚美尼亚热泉中富集到了 NOB，并证明

Nitrospira属 NOB的温度上限为 60–65 °C，NO2
–

氧化速率为 7.53–23.00 fmoles/(cell·h)，且Nitrospira

的分布具有明显的生物地理学特征。 

值得指出的是，可单独执行完整硝化过程的

comammox均分布于常温的 Nitrospira属[18]，且前

人研究认为 comammox 在寡营养的环境中更具有

竞争力[21]，由此推断，在热泉高温、寡营养的环

境中很可能有 comammox 的存在。然而热泉中

Nitrospira属的 NOB是否具有 comammox的特性

有待进一步的研究[22, 38]。 

3  厌氧氨氧化 

厌氧氨氧化是指厌氧条件下以 NO2
–作为氧

化剂，将 NH4
+氧化成 N2的过程，这一过程由厌

氧氨氧化菌(Anammox)催化完成。Anammox主要

分布于海洋和淡水生态系统，是全球氮循环及废

水氮污染物去除的主要驱动者[39–41]。目前，可用

厌氧氨氧化第一步的功能基因 nirS (Anammox特

有的亚硝酸还原酶基因)来检测环境中 Anammox

的存在[41–43]。 

Anammox生长缓慢且难培养，至今无纯培养

物，只能以富集产物的形式生长于序批式反应器

(SBR)或生物膜反应器(MBR)中[44]。Anammox 在

海洋和淡水生态系统中主要分布在浮霉状菌目

(Planctomycetales)的 5 个属 Candidatus Brocadia, 

Candidatus Kuenenia ， Candidatus Scalindua ，

Candidatus Jettenia和Candidatus Anammoxoglobus[45]。

热泉中至今未有可培养 Anammox的报道。 

Jaeschke等(2009)[46]通过 16S rRNA和Anammox

特有的脂质核心结构——阶梯烷(Ladderane core 

lipids)相结合的分析方法，检测到美国加州和内华达

州热泉中Anammox的存在，分布于 Planctomycetales

目(类似于 Candidatus Brocadia fulgida, Candidatus 



654 Yanmin Zhang et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2018, 58(4) 

actamicro@im.ac.cn 

Brocadia anammoxidans 和 Candidatus Kuenenia 

stuttgartiensis)。该研究还发现热泉中 Anammox

存在的温度上限为 52.1 °C，高温热泉中(96.6 和

89.1 °C)未检测到阶梯烷的存在 [46]。Rattray 等

(2010)[47]通过实验室模拟温度对阶梯烷结构变化

的影响，发现随着温度的升高，C20的含量随之升

高，而 C18的含量却随之降低，并由此推测不同温

度下分布着不同 Anammox类群。 

4  反硝化 

反硝化是指在厌氧条件下将硝酸盐还原成氮

气的过程(NO3
–→NO2

–→NO→N2O→N2)，是氮循

环的最后阶段，也是负责将氮气返回到大气中的

主要生物学过程。 

反硝化过程涉及的功能基因有 narG (硝酸还

原酶的编码基因)、nirS 与 nirK (亚硝酸还原酶的

编码基因)、norB (一氧化氮还原酶的编码基因)以

及 nosZ(氧化亚氮还原酶的编码基因)[48–49]。分子

生物学中，常用 nirS与 nirK检测环境中反硝化菌

的存在[48,50–51]。目前，尚未在同一微生物中同时

发现 nirS和 nirK的存在，由此推测二者在环境中

代表着不同的反硝化种群类型[52]。也有学者指出

nirS存在于厌氧环境中，而 nirK倾向于生存在好

氧环境中[53]。 

高温条件下具有反硝化功能的微生物主要

分布在古菌域的 Crenarchaeota 和 Euryarchaeota

门，以及细菌域的 Aquificae、 Firmicutes 和

Thermus 门 。 分 离 自 深 海 热 液 的 纯 菌 株

Pyrobaculum aerophilum (Crenarchaeota)[54] 、

Ferroglobus placidus (Euryarchaeota)[55] 和

Pyrolobus fumarii (Crenarchaeota)[56]，分别可在

80、95和 113°C的温度下将 NO3
–还原[25]。细菌域

中的 Thermales目(属 Thermus门)是研究最为透彻

的反硝化菌，一些纯培养物如 Thermus thermophilus

可以把 NO3
–彻底还原为 N2

[57]。但是在 Thermales

目中，大部分的兼性厌氧菌，如 Meiothermus、

Oceanithermus和 Vulcanithermu属的微生物只能把

NO3
–还原为 NO2

–[57]。 

热泉中关于反硝化菌活性的研究较少，目前只

有少量学者对美国大盆地 80 °C 热泉中反硝化速

率进行检测，反硝化速率分别为(67.8±2.6) μmol 

N2O-N/(m2·d)和 15.8–51.0 N/(g·h)[27,57]，有关其他

热泉及不同环境因子下的反硝化速率还缺乏相应

的研究。 

5  异化硝酸盐还原 

异化硝酸盐还原成铵 (Dissimilatory nitrate 

reduction to ammonium，DNRA)是微生物在厌氧条

件下降解有机质的同时将硝酸盐或亚硝酸盐异化

还原成铵的过程。DNRA 是硝酸盐还原的重要过

程，与反硝化、厌氧氨氧化过程相比，该过程没

有氮的损失，而是将硝态氮转化为生物可吸收、

利用的氨态氮。常温环境下，可用功能基因 nrfA 

(编码亚硝酸盐还原酶 NrfA)来检测环境中异化硝

酸盐还原菌的存在[58–60]。热泉中还未有扩增 nrfA

基因引物的报道。 

Edwards 等(2012)[61]发现在美国大盆地热泉

中，当温度>84.4 °C时，DNRA过程会受到抑制。

但从深海热液中分离出的 Pyrolobus fumarii 也可

在 113 °C时将 NO3
–还原为 NH4

+[56]。高温条件下

的异化硝酸盐还原菌主要有从深海热液分离出的

Thermovibrio ammonificans[62]、Caldithrix abysii[63–64]

及热泉中分离出的 Ammonifex degensii[55]。热泉中

关于 DNRA 过程速率的研究也仅限于 Dodsworth
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等(2011)[27]对美国大盆地热泉的研究，该研究检测

到 80 °C时 DNRA的速率为 315.0 N/(g·h)，而对

于其他热泉中 DNRA的活性和温度上限我们还无

从知晓。 

6  总结和展望 

综合热泉微生物中参与氮循环微生物的研究

发现，固氮微生物、氨氧化菌、厌氧氨氧化菌、反

硝化菌和异化硝酸盐还原菌等在热泉环境中均有

存在，这些微生物是驱动热泉环境氮循环的主导力

量。目前可以通过功能基因检测到部分氮循环微生

物功能群(如固氮菌、氨氧化菌等)的相对丰度和初

步探讨其对环境因子(如温度、pH、水化学条件)

和空间因子(如地理距离)的响应机制。然而对热泉

驱动氮循环微生物的研究尚存在诸多问题亟待解

决，如：(1) 纯培养物有限(如 AOA、NOB)；(2) 分

类地位尚不明确(如 AOA)；(3) 大多参与氮循环的

微生物功能群尚未发现成熟的引物(特别是 AOB、

NOB、Anammox、反硝化菌和异化硝酸盐还原菌

等)来检测其在环境中的多样性；(4) 热泉中驱动

氮循环微生物在不同环境因子下的活性(表1)和各功 

 

表 1.  热泉中微生物驱动氮循环功能活性的温度上限 

Table 1.  Upper temperature limits of the microbial 
activity on driving nitrogen cycles 

Microbial functional 
communities 

Upper limits of field 
measurement/°C 

Upper limits of 
pure isolates(or 
enrichment)/°C

Nitrogen-fixation 72.7[4] 62.7[7] 

Ammonia oxidation 94.0[31] 76.0[23, 26–27] 

Nitrite oxidation – 65.0[36] 

Anaerobic ammonia 
oxidation 

52.1[46] – 

Nitrite reduction 80.0[27, 57] 80.0[57] 

Dissimilatory nitrate 
reduction to ammonium 

84.4[61] 80.0[27] 

“–”, no such data in published literatures.  

能群间的协作竞争机制尚不清楚等。热泉生态系统

与地球早期生命起源时的环境及其相似，对热泉微

生物的研究是窥探地球早期生命的一个窗口，但是

我们如何将现代地质过程中这些微生物在氮循环

中的重要作用和各地质历史时期相结合，如何评估

热泉微生物对古今生态环境的影响，以及如何推衍

地球早期生命的生存演化过程，均需进一步的探索

和突破。 
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Research progress in microorganisms involved in nitrogen 
cycles in hot springs 

Yanmin Zhang, Geng Wu, Hongchen Jiang* 
State Key Laboratory of Biogeology and Environmental Geology, China University of Geosciences, Wuhan 430074, Hubei 
Province, China 

Abstract: Microorganisms are the dominant players driving the nitrogen cycles in hot springs. Thus, exporing 

microbial community composition of nitrogen-related microorganisms and their ecological response to 

environmental factors are of important theoretical and practical value for the study of biogeochemical cycling of 

nitrogen, life evolution and bioremediation. This review focuses on the distribution of functional microorganisms 

involved in the nitrogen cyclings and how their functional gene abundance and activity responded to environmental 

factors (e.g., temperature, pH). So far, microbial functional groups that have been investigated in hot springs 

included nitrogen-fixation, aerobic (anaerobic) ammonia oxidation and denitrification. Finally, prospect was given 

on the microbial studies on nitrogen cycles in hot springs. 
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