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摘   要：厌氧氨氧化耦合铁还原[ammonium oxidation coupled to Fe(III) reduction, Feammox]作为

一种连接氮循环和铁循环之间的氮代谢途径，在自然界中氨氮转化过程中起到了重要作用。系统

研究 Feammox 驱动的氮铁的生物地球化学耦合过程及其受控因素，有助于深入理解地球元素循

环的微生物机制，也有助于揭示 Feammox 在缺氧地质历史时期对古海洋氮库演变和含铁矿物形

成过程中的作用。本文从 Feammox 发展历史、相关微生物、影响因素和潜在地质意义等方面综

述了 Feammox 的研究过程和研究内容，并对 Feammox 的未来研究方向提出展望。 
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Abstract: Ammonium oxidation coupled to Fe(III) reduction (Feammox), as a nitrogen 
metabolic pathway connecting N cycle and Fe cycle, plays an important role in the process of 
ammonia nitrogen conversion in nature. A systematic study of the biogeochemical coupling 
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process of nitrogen and iron driven by Feammox and its controlling factors will help to 
understand microbial mechanism of earth’s element cycle in depth, and also avail to reveal of 
the role of Feammox in the evolution of the nitrogen pool and the formation of iron-bearing 
minerals in Paleo-ocean. This review mainly summarized the development history, related 
microorganisms, influencing factors and potential geological significance of Feammox, 
followed by prospect on the future research of Feammox. 
Keywords: Feammox; nitrogen cycle; Fe minerals; evolution of precambrian ocean nitrogen 
pools 
 

微生物氮循环是表层生物圈最复杂的生物

地球化学转化过程之一，与 C、O、Fe 和 S 等

元素可发生多种多样的耦合过程，如有氧氨氧

化过程(与 O2 耦合)、异养/自养反硝化过程(与
有机碳降解、S 氧化、Fe 氧化耦合)[1-6]。近年

来，厌氧氨氧化耦合铁还原反应 [ammonium 
oxidation coupled to Fe(III) reduction, Feammox]
由于其重要的环境作用逐渐引起众多学者的关

注。Feammox 是指在厌氧环境下微生物介导的

异化铁还原与氨氧化耦合过程[7]。Feammox 功

能微生物可以将多种不同赋存形式的 Fe(III) 
(如溶解态、矿物结构态或吸附态等 )还原为

Fe(II)，同时将氨氧化为 NO2
‒、NO3

‒和/或 N2，

微生物利用从这一过程中获取的能量进行生理

代谢活动[8]。Feammox 反应的化学方程式见反

应式 1‒3[7]。 
3Fe(OH)3+NH4

++5H+→3Fe2++0.5N2+9H2O 
ΔG=‒245 kJ/mol                  (反应式 1) 
6Fe(OH)3+NH4

++10H+→6Fe2++NO2
‒+16H2O 

ΔG=‒164 kJ/mol                 (反应式 2) 
8Fe(OH)3+NH4

++14H+→8Fe2++NO3
‒+21H2O 

ΔG=‒207 kJ/mol                  (反应式 3) 
地表环境中广泛存在各类含铁矿物，如粘

土矿物、赤铁矿、针铁矿和磁铁矿等，为 Feammox
的广泛发生提供了充足的底物。自首次在湿地

土壤中被发现以来[9]，研究者们陆续在多种生

境中发现了 Feammox 的存在，如水稻田[10-11]、

河岸带[9,12]、雨林[7-8]、湿地[13]、海洋沉积物[14-15]

等，意味着 Feammox 过程广泛发生。除此之外，

由于 Feammox 受环境条件和微生物种类影响，

会产生不同的反应产物，其中以产 N2 的反应为

主 [10,13,16]。这种氮转化途径省略了传统氮循环

途径中的硝化与反硝化过程，直接一步完成了

脱氮作用，是一种被低估的氮移除途径。例如，

Feammox 仅在水稻田和河口湿地两种生境中引起

的气态氮流失量就分别可达到 8‒61 kg N/(ha·yr)
和 115‒180 kg N/(ha·yr)，占总 N 移除比例的

40%左右[10,13]。考虑到 Feammox 反应的广泛分

布性及其发现较晚的研究局限性，Feammox 在

氮流失中的实际贡献可能更高，而这也使

Feammox 成为除反硝化外另一种不可忽视的重

要氮流失途径。除了具有重要的现代环境效应

外，Feammox 可能在地质历史时期的 N、Fe
循环中也发挥了重要作用，例如早期古海洋中

缺氧且富含 NH4
+、Fe 的海水条件，是适宜

Feammox 反应的天然温床，Feammox 作为 NH4
+

和 Fe(III)转化的新途径同时对古海洋氮库赋存

形态的转变和古海洋铁矿的成型都有着潜在贡

献，具有重要的地质学和矿物学意义。 
Feammox 反应是一种新型氮铁耦合的氮代

谢途径，填补了氮循环中的重要部分，对

Feammox 深入研究有助于我们了解厌氧条件下

氨氮的转化途径，厘清在微生物介导下氮循环

和铁循环的耦合途径及其生态、环境、地质意

义[17]。因此本综述将针对目前已有的 Feammox
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研究结果进行整理，从 Feammox 的发现和发

展史、驱动 Feammox 的微生物、影响该过程的

环境因素及其地质意义等方面的研究现状进行

阐述，并对 Feammox 的未来研究方向提出初步

展望。 

1  Feammox 的发现 

Luther 在 1997 年 提 出 锰 氨 氧 化 反 应

Mnammox[18]，即锰氧化物能在有氧条件下参与

氨氧化反应，暗示与锰相似的过渡金属如铁可

能也具有氧化 NH4
+的潜力，这开启了研究者们

对铁氨氧化的研究。关于铁氨氧化存在的猜想

与假说在随后的几年中被不断提出，并在系列

培养实验中观测到了厌氧高氨环境有利于 Fe(II)
和 NO2

‒生成的现象[9,12]，但这些实验都无法排

除反硝化和有机质矿化等其他产NO2
‒反应的可

能性。由于缺少铁氨反应发生的直接证据，研

究者们对铁是否参与氨氧化过程始终存疑，直

到 2012 年同位素技术被应用于铁氨沉积物的共

培养实验中，才证实了 Feammox 反应的发生[7]。

随后，在 2015 年，Huang 和 Jaffé 对 Feammox
反应中铁源种类、反应微生物种群和微生物代

谢方式都进行了全面而系统的研究[8]，最终证

实 Feammox 是一种由微生物介导的厌氧自养

过程，最佳铁源为水铁矿，其次为针铁矿，参

与 Feammox 反应的主要微生物为 uncultured 
Acidimicrobiaceae bacterium A6，并补充了六线

水铁矿(6-line ferrihydrite)作为铁源时的反应方

程式(反应式 4)。随后，他们通过分批富集培养

实验和梯度稀释法成功分离出第 1 株具有

Feammox 功能的 Acidimicrobiaceae bacterium 
A6 菌株[19]。 
3Fe2O3·0.5H2O+NH4

++10H+→6Fe2++NO2
‒+8.5H2O 

ΔG≤‒145.1 kJ/mol                (反应式 4) 

2  Feammox 相关微生物 
众多研究者陆续证明多种多样的微生物与

Feammox 反应有关[11,20-21]，并尝试对 Feammox
微生物进行富集培养。在富集培养物中通过 16S 
rRNA、克隆文库和宏基因组等分子生物学手段

探得许多潜在具有 Feammox 功能的微生物。 

2.1  Feammox 功能微生物 
尽管 Feammox 过程在多种环境中普遍存

在，但 Feammox 微生物往往与厌氧氨氧化微生

物(anaerobic ammonia oxidation, Anammox)、铁

还原菌(iron-reduction bacteria, IRB)等其他菌群

伴生共存，且需求严格厌氧的生存环境，使得分

离 Feammox 纯菌株的难度极高。目前富集分离

获得的 Feammox 纯菌株只有一株，即 Huang 和

Jaffé 等于 2018 年成功分离的 Acidimicrobiaceae 
sp. A6[8]。A6 菌株可在以无机碳为碳源的情况

下稳定表现出利用 Fe(III)作为电子受体氧化

NH4
+的能力，因而将其确认为第 1 株 Feammox

功能微生物[19]。除了氧化 NH4
+外，A6 菌株在

其他元素循环中也起到重要作用。例如，A6 菌

株具有降解三氯乙烯(trichloroethylene, TCE)和
四氯乙烯(tetrachloroethylene, PCE)的能力[22]；

在用多氟烷基 (per/polyfluoroalkyl substances, 
PFAS)培养后也表现出脱氟的潜力，这启示 A6
菌株具有降解有机污染物的潜力[23]。A6 菌株还

能以电极作为电子受体，在氧化 NH4
+的同时将

电子转移至胞外电极，从而具有更强的生存适

应性[22,24-26]。此外，宏基因组分析显示，A6 具

有 2 个与甲烷氧化酶高度相似的基因，预示它

可能在甲烷循环中也起到关键作用[22]。 

2.2  与 Feammox 过程相关的微生物 
对比 Acidimicrobiaceae sp. A6 纯菌与其富

集物的 Feammox 过程发现，含 A6 的富集物的

代谢稳定性和活性都更强，表明 Feammox 富集
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物中可能存在一些伴生微生物，可与 Feammox
微生物发生复杂的共生机制，从而显著影响

Feammox 过程及功能[19]。 
铁还原菌可能在 Feammox 反应中发挥了

重要作用 [27]。最初，研究者认为铁还原菌

Exiguobacterium spp.可能催化了以 Fe(III)和
NH4

+为反应底物的生物反应器中的铁还原氨氧

化反应[28]，随后在许多环境中都发现 Feammox
反应速率与铁还原菌丰度呈正相关性 [11,29-31]。

同时，富集物中 Fe(III)还原和 N2 生成的速率也

往往与铁还原菌的丰度有关。在 Feammox 反应

活跃的区域发现了大量铁还原菌如 Geobacter、
Shewanella、Anaeromyxobacter 和 Pseudomonas
等。铁还原菌可能通过自身参与电子传递加快

Feammox 反应速率或通过利用有机质间接提升

反应效率。在参与铁还原的反应过程中，铁还

原菌促使细胞基质中代谢产生的电子从胞内转

移至细胞外壁上的特异性蛋白，通过细胞与矿

物的直接接触或胞外的纳米导线或外膜与细胞

周质延伸形成的胞外附属物等完成电子的传

递，而后面这一步往往是氧化还原反应中的限

速步骤[32]。铁还原菌也可以利用多种有机质(如
腐殖质、蒽醌等)作为电子穿梭体以加强微生物

与胞外电子受体之间的电子传递效率[33]。这些

有机质被多次报道可以显著加快 Feammox 反应

速率并增加铁还原菌丰度[11,34]，从而对 Feammox
反应产生积极影响(详见本文 3.3‒3.4)。除此之

外铁还原菌也会影响土壤中 C/N 比和可利用

Fe(III)的含量，从而参与影响 NH4
+和 Fe(III)之

间的电子传递[35]。虽然对于铁还原菌是否可以

催化 Feammox 反应有待进一步验证，但铁还原

菌与 Feammox 反应之间显著的相关性证实其

在 Feammox 反应中确实发挥着重要作用。 
除铁还原菌外，氨氧化古菌可能也与

Feammox 反应具有潜在关联。在通过水稻土和

矿山土对 Feammox 微生物进行富集的过程中，

并没有富集到确定的 Feammox 微生物。但在富

集过程中发现，除铁还原菌的丰度逐渐升高外，

氨氧化古菌(利用氧气氧化氨氮的微生物)也在

群落中占据一定优势[36]。氨氧化古菌可能在群

落中与铁还原菌形成某种共生反应。例如，当

氨氧化古菌氧化 NH4
+生成 NO2

‒的同时铁还原

菌将 Fe(III)矿物还原为 Fe(II)，或氨氧化反应过

程中产生的羟胺可能直接还原 Fe(III)产生

Fe(II)、NOX
‒和 N2

[37]。这些由氨氧化古菌引起

的副反应可能会在一定程度上与 Feammox 功

能微生物争夺有限的底物，从而抑制了实际

Feammox 反应的发生。 
除上述两种与 Feammox 底物相关的微生

物外，还有一些其他种类的菌群也在 Feammox
富集物或环境中被报道。在 Feammox 的富集

实验中，Acidimicrobiaceae 的相对丰度表现

为上升趋势，说明它可能是反应中的潜在驱

动者 [8]。Anaeromyxobacter、Desulfosporosinus、

Dechloromonas 和 Geothrix 也被证实参与了

Feammox 反应[11]。又如，Anaerospora hongkongensis

可以还原亚硫酸盐、硫化物和单质硫，一方面

可直接或间接促进铁矿物转化，另一方面其反

应产物可能可以作为 Feammox 反应过程中的

电子穿梭体，从而提升反应中电子传递效率[38]。

在环境土壤中，基于 RNA 稳定同位素探针

(RNA-stable isotope probing, RNA-SIP)技术研究

发现 GOUTA19 与 Nitrososphaeraceae 等微生物

也与 Feammox 活动密切相关[30]。 

3  影响 Feammox 反应的环境

因子 
Feammox 是一种复杂的生化反应，可能由

单一功能微生物、多种微生物或生物化学反应
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单独或共同驱动，因此在反应过程中，多种环

境因素会直接或间接影响反应进程和反应效

率，从而影响着 Feammox 的环境效应。 

3.1  Fe 源对 Feammox 的影响 
铁的种类和数量影响着 Feammox 过程中

铁的利用率，从而影响 Feammox 反应速率[10]。

在多种环境中都发现，微生物可利用的 Fe(III)浓
度与 Feammox 反应速率具有强相关性[13,31,39]。通

常来说，在一定浓度范围内，可利用的 Fe(III)
浓度越高，越有利于反应进行[10]，因为充足的

底物供应有利于提高 Feammox 微生物丰度和

多样性。但当铁含量过高超出细胞吸收利用最

大值时，多余的铁会与生成的 Fe(II)耦合形成难

溶性铁矿物，从而妨碍微生物的营养摄取和代

谢[39]；同时，也会导致 Fe(II)大量累积，对微生

物造成毒害的同时，还可能降低反应自由能从

而抑制反应的进行[40]。 
除了浓度以外，不同种类的铁矿物或含铁

化合物在参与 Feammox 反应的表现上具有较

大差异。在富集分离 Acidimicrobiaceae sp. A6
时，磁铁矿、菱铁矿、赤铁矿、针铁矿、水铁

矿、纤铁矿、Fe(III)-EDTA、氯化铁和含铁的

粘土矿物分别被尝试用作铁源[21,34,41-42]。研究发

现 Acidimicrobiaceae sp. A6 富集物可利用水铁

矿、针铁矿和绿脱石(NAu-2)作为电子受体[42]；

添加水铁矿的富集物具有更快的 Fe(III)还原和

NH4
+移除速率[8]。这可能是由于相比于其他含

铁矿物、水铁矿和针铁矿结晶度较弱，会释放

适宜浓度的铁(溶解态铁源可能过高)或更易被

微生物获取，减少微生物能耗，从而更有利于

反应的发生 [9]。但目前没有对比矿物铁源与含

铁粘土矿物对 Feammox 影响差异的相关研究。 

3.2  pH 和 Eh 
Feammox反应需要消耗氢离子(反应式1‒4)，

因此 pH 会显著影响 Feammox 反应[7]。根据热力

学计算发现，Feammox 需要在 pH 值<6.5 的环境

下才能自发进行[43]。在许多野外实验中也发现，

Feammox 反应速率在酸性环境中比中碱性环境

中更高。Feammox 功能微生物 Acidimicrobiaceae 
sp. A6 生长的最适 pH 值在 4.5 左右[19]，当 pH
升高其介导的 Feammox 反应被逐渐抑制[44]。以

上研究似乎说明 Feammox 是一种仅在酸性环

境下进行的反应。但随着对研究范围的扩大发

现，高 pH 的潮间带湿地中有 Feammox 过程的

发生[11,13]，为 Feammox 在中碱性环境中的存在

提供了有利的证据，同时也说明 Feammox 反应

具有比理论上更广的 pH 适应范围。 
此外，pH 还可以显著影响 Feammox 所能

利用的 Fe(III)和 NH4
+，从而间接影响 Feammox

过程和产物。首先，pH 会直接影响 Fe(III)矿物

的溶解度。例如，酸性环境下铁矿物更易溶解

形成离子态 Fe(III)，而碱性环境中铁矿物会形

成难以迁移的固态矿物，继而影响铁源的生物

可利用性。除对 Fe(III)的影响外，NH4
+的形态

和稳定性也显著受控于 pH。由反应式 5 可知，

高浓度的氢氧根会促使 NH4
+转化为 NH3 逸散，

从而减少了 Feammox 的反应底物 NH4
+的浓度。

而较低的 pH 会促进与土壤中粘土颗粒结合的

NH4
+释放从而增加土壤中生物可利用 NH4

+的

浓度与数量，进而通过增加底物浓度促进

Feammox 反应的发生[45]。综上，从反应本身的

热力学需求和底物的影响来看，Feammox 反应

总体更偏好酸性环境，但是碱性环境对其也并

非完全抑制。Feammox 对碱性环境的适应机制

仍需进一步研究深入探讨。 
NH4

++OH‒→NH3+H2O             (反应式 5) 
Feammox 会受氧化还原电位(Eh)及氧气浓

度的影响。自然环境中 Feammox 多分布于土壤

深层，几乎不接触氧气。在河岸湿地的沉积物

中，Feammox 反应速率与氧化还原电位呈负相关
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性，暗示 Feammox 可能更偏好还原性环境[10]。

在实验室富集培养中也发现，Feammox 功能菌

A6 及其他潜在的 Feammox 菌群丰度占比在低

溶氧(<0.02 mg/L)环境中大幅升高(5%‒68%)；
而在较高氧(0.8‒1.0 mg/L)环境中，A6 活性会受

到一定抑制，其丰度也更低 [20]。这一结果与

Feammox 自然环境中主要在低氧无氧区域的观

察十分吻合，也为 Feammox 反应偏好低 Eh 的

环境提供了有力证据[20]。 

3.3  碳源 
Feammox 微生物是化能自养型微生物，即

以无机碳为碳源，利用还原性无机物(H2、H2S、
Fe(II)等)氧化产生的能量进行生理代谢的一类

微生物。在 Acidimicrobiaceae sp. A6 的分离实

验中发现，在以二氧化碳、碳酸氢钠、乙酸钠、

丁二酸钠和葡萄糖等碳源进行培养时，只有以

二氧化碳和碳酸氢钠作为碳源时 A6 才会正常

生长，且有机质的加入与否并未对 A6 的生长

有较大影响。这种代谢机制使 A6 在贫营养环

境中更具有生存优势[19]，也使其在多数自然环

境中几乎不会受到碳源缺乏的限制。但在人工

环境下无机碳仍是影响 Feammox 反应的主要

因素之一，在人工调节的工程系统中，无机碳

的供给会显著限制 Feammox 微生物的生物量

和 NH4
+-N 移除表现[8]。 

有机碳虽然不是 Feammox 微生物必需的

碳源，但有机质也会通过影响土壤 C/N 比、pH、

反应底物等间接影响 Feammox 反应。有研究表

明有机碳与 Feammox 反应速率显著相关[39,46]，

丰富的有机质可以一定程度上提升土壤 C/N 比、

可以提升 Feammox 相关微生物的活性与丰度，

继而加快 Feammox 的反应速率[35]。例如，研究

者发现在 C/N=2‒6 时，铁还原速率总体上呈上

升趋势；但当有机碳继续增多，C/N 比达到 8 时，

富营养化的环境并不利于 Feammox 菌的继续生

长[39,47]。总体说来，有机质仅在一定范围内对

Feammox 具有促进作用；在超出一定范围后

Feammox 的活动会被抑制，Feammox 反应速率

与 TOC 浓度增长存在先正相关后负相关关系[33]。 
此外，有机质也会影响土壤 pH 和底物供

给，从而影响 Feammox 过程。有机质的降解可

以释放更多质子，从而降低土壤 pH，使其更适

宜 Feammox 反应；但与此同时高浓度有机碳也

通过改变土壤成分使土壤 pH 升高，从而不利

于这一反应[45]。有机质也可以促进土壤中的结

晶铁向非晶型铁转变，而后者更易于与微生物的

外膜蛋白进行电子交换[48]，有利于微生物利用

进行生理代谢。高浓度有机质可以刺激粘土矿物

中三价铁的释放[10,49]，因而具有促进 Feammox
反应的潜在作用；但过量的有机质会引发异化

铁还原反应，引起有机质与 NH4
+对唯一电子受

体 Fe(III)的竞争，继而降低 Feammox 反应效率。

部分有机质组分中的醌类物质可能具有吸附

Fe(II)的作用从而促使反应的不断进行[30]。  

3.4  电子穿梭体 
电子穿梭体是指一种可被逆向氧化还原的

有机分子，是微生物胞外呼吸的重要代谢成分

之一[50]，可以显著提升微生物与难溶基质之间

的电子传递效率，因此有利于 Feammox 反应的

进行[46]。以腐殖质为例，腐殖质中的主要成分

醌类物质可以在微生物和不溶性 Fe(III)之间搭

建电子传输的桥梁。微生物胞内代谢产生的电

子在膜外先将醌类还原，再由醌类物质的还原

产物与不溶性 Fe(III)进行氧化还原反应，从而

使 Feammox 反应克服因不溶性铁矿难以被微

生物直接利用的困难，实现反应速率的大幅提

升[51]。实验室常以 AQDS 作为实验室中替代腐

殖质的物质，Feammox 的反应速率在添加

AQDS 后增加了 17%‒340%[11]，底物消耗量也

增加了 28.5%[11,24,34]。与 AQDS 具有类似功能
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的核黄素、吩嗪、黑色素等物质也是潜在的电

子传递介质[52-54]。 
此外，一些固体物质也可以发挥电子穿梭

体的作用。例如，生物炭可以促进 Feammox 过

程中的电子传输，提升 Feammox 反应速率，经

过 600 ℃热解处理的生物炭可以将 Feammox 反

应速率提升 28.8%‒39.8%[41]。当反应体系中同

时具有 AQDS 和生物炭时，它们具有协同作

用，可以成倍提升 Feammox 反应速率[11]。又

如，石墨烯微丝也可以作为电子传导介质加速

Feammox 反应中的电子传导，石墨烯微丝自

身可以直接作为电子传递通道提升 NH4
+与

Fe(III)间的电子传递效率，能将 Fe(III)还原速

率提升 43%[55]。 

3.5  其他 
温度通过影响酶促反应速率来控制微生

物生理代谢，主要包括内在速率和反应物扩散

速率。从宏观上看，Feammox 速率随季节变

化差异较大，Feammox 在夏季的反应速率

[0.05‒0.10 mg N/(kg·d)]明显高过其在冬季的

反应速率 [0.02‒0.09 mg N/(kg·d)][56-57] ，说明

Feammox 反应更偏好温度较高的环境。从微观

上看，Feammox 反应对温度的偏好主要受微生

物影响。一方面较高的温度有助于加快酶活反

应速率，更利于微生物的生长和机体代谢[13,39]，

例如从厌氧氨氧化泥浆中获得的 Feammox 富

集物的最适温度为 30 ℃，土壤富集的 Feammox
则只在 15 ℃以上才开始反应，20 ℃为最适温

度[58]，说明 Feammox 微生物更适应较高的温

度。另一方面温度通过影响膜上转运蛋白亲和

力，控制氧消耗率，为菌落创造了有利的缺氧

环境[59]，从而控制着 Feammox 的季节性分布。

但温度过高会抑制微生物铁还原能力从而限制

Feammox 反应[48]，因此目前>40 ℃的高温环境

中还没有 Feammox 的相关报道。 

植物虽然与 Feammox 过程没有直接联系，

但在植物根系附近的土壤层，由于植物将氧气

与水分运送至根际，使该区域氧气含量升高，

氧化土壤中游离的 Fe(II)生成足量的 Fe(III)，从

而为 Feammox 反应提供了充足的底物；另一方

面由于根系对 Fe(III)的富集作用，也会促使土

壤中铁还原菌丰度上升，继而对 Feammox 具有

潜在的促进作用[20,60]。 
相较于以上环境因子，盐度对 Feammox 的

影响更加不为人知，但海水入侵使高盐度环境

对沿海生态的影响逐步扩大。盐度主要通过影

响微生物和底物可利用性两方面影响 Feammox
反应，如高盐度会造成微生物细胞的不正常死

亡，而盐度升高也会使底物 NH4
+转变为 NH3

逃逸，从而对 Feammox 反应的进行不利[45,61-63]。

虽然目前鲜有对高盐度环境下 Feammox 微生

物适应机制的研究，但研究者在河口[60]、海洋

沉积物[64]和黄河三角洲的盐碱地[48]等多种高盐

环境中都报道过 Feammox 活动，在这些高盐环

境中生活的 Feammox 微生物可能进化出某种

抵抗盐度干扰的生存机制[13]。 

4  Feammox 对氮流失的贡献 
在 Feammox 被发现之前，氮循环中的氮流

失被认为主要是由异养反硝化(利用有机质)、自
养反硝化(利用还原态铁或硫)、厌氧氨氧化(基
于氨氧化的亚硝酸盐还原)等反应导致。其中，

异养反硝化被认为贡献了自然界中大部分的氮

流失。但随着对 Feammox 的研究不断深入，人

们发现 Feammox 在自然界多种生境中都贡献

了可观的氮流失。根据 Feammox 反应的热力学

方程，Feammox 产 N2 的反应对环境中 H+的需求

更少，且消耗等量 NH4
+时放出的能量更多，更

有利于微生物生长，因而具有更广的环境适应

性和生物偏好性。自然界中 Feammox 反应以产
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N2 反应为主[10]。根据反应方程式，Feammox 以

Fe(III)为电子受体，将 NH4
+一步转化为 N2。相

比于传统氮循环途径中先硝化再反硝化的途径，

Feammox 具有更高的转化效率和更低的氮素损

失，因此在生态系统的氮流失中有极大贡献[65]。 
为量化 Feammox 造成的氮流失，研究者常

以 30N2 生成速率指征 Feammox 的反应速率。

2014 年研究者测得 Feammox 在稻田土中对氮

流失的贡献达 7.8‒61 kg N/(ha·yr)，约占施加氮

肥总量的 4%‒31%[10]；而在同样环境下的反硝

化氮流失也只占总氮流失的 40%，说明在稻田

土中 Feammox 和反硝化对氮流失具有相近的贡

献量。随后不同研究者在不同生境中对 Feammox
造成的氮流失均进行了大致估计(如表 1 中初步

统计)，发现 Feammox 是造成潮湿富铁的环境

如河岸带、潮间带湿地等地氮流失的主要途径，

约占总氮流失量的 78%‒93%。其中，Feammox
导致氮流失贡献较高的生境包括海洋沉积物

与长江河口湿地，分别达 2 mg N/(ha·yr)[14]与

115‒180 kg N/(ha·yr)[13]。Feammox 很可能贡献了

10 cm以下土壤中主要的氮流失[31]。因此Feammox
在自然界中对氮流失的贡献可能被低估。 

 
表 1  Feammox 在不同生境中的反应速率及 N 流失贡献汇总 
Table 1  Summary of rates and N loss contributions by Feammox in different habitats 
Samplinng environments Depth of the 

sampling field 
(cm) 

Feammox course rate  
(mg N/(kg·d)) 

The loss of N via Feammox 
counts to the N dosage (%) 

References 

Paddy soil 0‒10 0.17‒0.59 3.90‒31.00 [10] 
0‒50 0.23±0.02 26.10 [66] 
0‒20 3.64‒24.91 kg N/(ha·yr) 52.21‒72.93 [41] 

 0‒20  16.00 [67] 
Mangrove wetland  0‒10 0.48 (±0.03 SE) 6.4 [13,55] 
Eutrophlic lake sediment 0‒10 0.23‒0.43 5.00‒9.20 [39] 
Farmland soil 1‒10 0.09‒0.19 N.A. [29] 
 0‒10 0.148‒0.19 54.60‒69.30 [68] 
 0‒30 (1.23±0.98) μmol N/(g dry soil·d) N.A. [69] 
 0‒10 0.15±0.03 4.20 [60] 
Riparian area 0‒10 0.32‒0.37 80‒86.50 [16] 
 0‒40 0.04±0.01 N.A． [70] 
 0‒10 0.10±0.03 4.20 [60] 
Mangrove sediment 0‒5 0.16 1.50‒4.90 [71] 
 0‒5 0.38‒0.48 6.40‒6.70 [55] 
Tropical upland soil 0‒10 0.32 47.00 (±27)‒72.00 (±9) [7] 
 0‒5 0.24‒0.36 14.00‒34.00 [13] 
River sediment 0‒10 0.07±0.01 3.50 [60] 
Constructed wetland >3 N.A. 7.30‒25.00 [72] 
Marine sediment 70+15 2.00 μg/(g·d) N.A． [14] 
Intertidal wetland 0‒5 0.24‒0.36 14‒34 [13] 
The feammox reacton rate is based on the rate of 30N2 production of 15NH4

+ labeled substrate. Due to the differences of 
research methods, the measured reaction rate units are not consistent. The reaction rate of unmarked units is based on the label 
on the head of the table and the rest are based on the label. SE: Standard error. 
 
 



 

 

 

珺罗 月等 | 微生物学报, 2023, 63(6) 2039 

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

 

5  Feammox 过程的地质意义 
在漫长的地质历史时期，尤其是早期地球

(如前寒武纪、白垩纪)，海洋曾长期、多次处于

缺氧还原的状态，普遍存在富 Fe、富 NH4
+的

特征，为 Feammox 反应提供了丰富的物质基

础(图 1)。例如，在古元古代大氧化事件(great 
oxidation event, GOE, ~2.2‒2.5 Ga)之前[73-74]，

古海洋极端缺氧，含有丰富的 Fe(II)[75]，这些

Fe(II)氧化形成了地球表层最大规模的铁沉积，

即条带状铁建造(banded iron formations, BIFs, 
3.8–1.8 Ga)。BIFs 主要含铁矿物，包括磁铁矿、

赤铁矿等含三价铁矿物，说明古海洋环境存在

丰富的三价铁矿物，可为 Feammox 微生物提供

了充足的铁源。与此同时，厌氧固氮微生物是 

最古老的微生物类群之一(早于 3.2 Ga)，它们

的出现大大提升了大气中 N2 固定形成 NH4
+的

通量[76]，继而使还原性的古海洋中逐渐累积可

观的 NH4
+。因此，地球早期长期的缺氧环境下

Feammox 可能是普遍存在的铁氮耦合过程。早

在 2016 年，研究者就通过理论的热力学计算探

讨了前寒武古海洋中 Feammox 反应的可行性[77]，

虽然 Feammox 过程(反应 2 和 3)受限于反应物

的氧化还原潜力和海洋 pH，但生成 N2 的反应

在 pH 值 6.0‒8.0 的环境下可以自发进行。同时，

基于现代 Feammox 在海洋和高盐环境发生的

普遍性，推测潜在的 Feammox 过程可能对早

期地球厌氧环境(如古海洋)中的氮、铁元素生

物地球化学循环过程和矿物形成、改造有重要

的潜在影响。 
 

 
 
图 1  本文提出的前寒武古海洋环境演变及潜在 Feammox 过程示意图(改编自文献[83,85-86]) 
Figure 1  Schematic diagram of Precambrian Marine environmental evolution and potential Feammox 
process, adapted from [83,85-86]. 
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Feammox 的发生可以显著影响早期厌氧环

境中 N 元素的生物可利用性。例如，古海洋

NH4
+含量是制约早期生命出现、演化及繁盛的

关键因素之一。一般认为，在生命出现之前，

古海洋中有限的 NH4
+主要来源于非生物固氮

作用，如闪电、火山、热击过程等，因此 NH4
+

是最早期生命出现的关键限制因素[78-79]。随着

固氮微生物的出现(不晚于中太古宙)[76]，生物

固氮作用大大拓展了古海洋中 NH4
+的含量[80]，

有学者由此认为 N 不再是限制生命繁盛的最主

要因素 [81-82]。然而，早期古海洋维持了长达    
20 多亿年的极低水平的初级生产力，尤其是 GOE
之前，成为限制地球氧化进程的关键，N 是否

是限制初级生产力的关键因素也存在较大争  
议 [83-84]。Feammox 反应可以在厌氧条件下将

NH4
+直接转化为 N2 脱除，从而大大制约海水中

生物可利用 NH4
+的含量，也显著影响古海洋的

氮循环过程，然而，Feammox 在古海洋中的发

生规模、环境效应等都有待进一步研究。 
此外，Feammox 反应作为化能自养过程，

可能对早期铁矿物(如古海洋 BIFs)形成和转变

发挥了较大作用。前人精细的矿物学研究发现，

BIFs 中赤铁矿、磁铁矿等这些稳定铁矿物是经历

了熟化、改造之后的产物[87]。在 BIFs 成因假说

中，微生物驱动的铁氧化还原反应十分关键[88]，

前人模拟研究发现，古海洋中溶解性 Fe(II)经过

厌氧的化学(如氧气、UV)或生物(如不产氧光合

细菌)氧化形成的初始矿物主要为三价铁的水

铁矿[89-91]，尽管最近也有研究发现绿锈、铁蛇

纹石等可能也是重要的初始铁矿物[92-95]。这些

初始铁矿物主要经过后期微生物铁还原过程形

成 BIFs中大量存在的含二价铁矿物，如磁铁矿、

菱铁矿等[93]。然而，传统的微生物铁还原过程

通常以有机质为底物，这与古海洋较低的生产力

和 BIFs中极低的有机质含量存在一定的冲突[96]。

尽管最近也有研究发现微生物耦合铁氧化和氧

化态氮(NO2
‒、NO3

‒)还原可以直接形成磁铁矿

等[97]，Feammox 的化能自养铁还原过程仍然为

铁矿物的转变提供了另一条思路，即微生物利

用古海洋中较为丰富的 NH4
+来还原水铁矿形

成磁铁矿等，这与现代 Feammox 还原形成磁铁

矿相一致[98]。此外，然而目前对于地质历史时

期 Feammox 驱动的氮铁耦合过程的模拟、相关

纪录及地质效应研究基本处于空白状态，有待

于进一步开展系统性研究。 

6  总结与展望 
Feammox 作为一种新型氮铁耦合方式，能

够以 Fe(III)作为电子受体将 NH4
+一步转化为

N2，对氮循环具有重要意义，揭示了更为高效

的氮移除路径，无论是对氮铁的生物地球化学

循环还是对工业上氮污染处理的新工艺发展都

具有较大的启示。但是由于发现时间较短，很

多研究尚停留在基础阶段，特别是相关的微生

物培养物十分有限，Feammox 反应的具体机制

及其相关功能基因仍未探明，而 Feammox 与硝

酸盐还原耦合铁氧化、厌氧氨氧化、异化铁还

原等氮铁循环微生物之间的耦合作用也仍不明

晰。此外，关于 Feammox 在地质历史时期发挥

的作用、产生的地质记录的研究也几乎处于空

白。因此，在今后的研究中：(1) 获取 Feammox
高度富集产物或纯培养物，模拟 Feammox 在不

同环境下的生长特征和潜在的环境影响潜力，

在此基础上进一步深入探究 Feammox 反应与

环境之间协同进化的潜力；(2) 利用宏基因组、

宏转录组和生物信息学技术深度挖掘 Feammox
的潜在其他代谢方式和生理功能，对 Feammox
的反应机理进行分子层面上的深入探究；(3) 利
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用现代 Feammox 微生物模拟特定地质条件

下对氮铁循环的影响，结合同位素、矿物学

等多重手段，解析其在地质历史时期的地质环

境效应，都将是 Feammox 研究具有潜力的前

沿方向。 
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