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一种新型 Ｎ２Ｏ还原菌的多样性和生态功能

洪义国，周嘉贤，屈志明，吴佳鹏
（广州大学 大湾区环境研究院／珠三角水质安全与保护教育部重点实验室，广东 广州　５１０００６）

摘　要：Ｎ２Ｏ的排放量呈现逐年增加的趋势，有关 Ｎ２Ｏ生物地球化学循环过程的研究受到越来越多的关注。
文章综述了ＮｏｓＺⅡ型Ｎ２Ｏ还原菌的基因组学、生理学和生态学的进展，探讨了其对减少 Ｎ２Ｏ排放的重要性。
综合近年来这一领域的研究表明，这种新型 Ｎ２Ｏ还原菌属于非反硝化菌的进化群体，在进化上与 ＮｏｓＺⅠ型
Ｎ２Ｏ还原菌具有显著的差异；ＮｏｓＺⅡ型Ｎ２Ｏ还原菌广泛分布于多种不同的生态环境中，具有较高的多样性；与
传统反硝化菌相比，其Ｎ２Ｏ还原酶具有显著不同的特征和更强的Ｎ２Ｏ还原潜力，表明其对减少 Ｎ２Ｏ的释放发
挥了重要生态功能。
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　　Ｎ２Ｏ是一种重要的温室气体，在百年尺度上其温室
效应潜能大约是ＣＯ２的３００倍，也是造成平流层臭氧消
耗的主要物质［１－２］。在生物圈中，Ｎ２Ｏ的生物地球化学
循环过程主要依靠微生物的代谢过程来驱动。已知由

多种微生物代谢途径可以释放 Ｎ２Ｏ，包括氨氧化过程
（ａｍｍｏｎｉａｏｘｉｄａｔｉｏｎ）、反硝化过程（ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ）以及硝

化微生物的反硝化过程（ｎｉｔｒｉｆｅｒｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ）。然而，
生物圈中已知只有一种 Ｎ２Ｏ还原途径，即微生物 Ｎ２Ｏ
还原酶（ＮｏｓＺ）催化 Ｎ２Ｏ还原为 Ｎ２（图１）。ＮｏｓＺ的活
性是生物圈Ｎ２Ｏ释放的一个重要屏障，保障了大气Ｎ２Ｏ
的浓度处于低水平，这对控制Ｎ２Ｏ的释放以及防止臭氧
层被破坏都是至关重要的。因此，具有Ｎ２Ｏ还原能力的
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微生物在应对Ｎ２Ｏ减排和缓解气候变化方面具有重要
价值，有关微生物 Ｎ２Ｏ还原过程受到科学界的广泛关
注［１，３－４］。由于近年来测序技术的进步，已知微生物

基因组数量在不断增加，基因组分析表明具有 Ｎ２Ｏ还
原潜能的微生物比之前报道的具有更高的多样性，而

且发现了一种新型（ＮｏｓＺⅡ型）Ｎ２Ｏ还原菌，其与传统
认识的Ｎ２Ｏ还原菌种类（ＮｏｓＺⅠ型）具有显著不同的
亲缘关系，形成一个独立的进化群体［５］，该群体在应对

Ｎ２Ｏ减排和缓解气候变化方面有重要价值，受到广泛
关注。

图１　微生物介导的Ｎ２Ｏ的源汇过程途径
Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｐａｔｈｗａｙｓｏｆＮ２Ｏｓｏｕｒｃｅａｎｄｓｉｎｋｄｒｉｖｅｎｂｙｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ

注：图中硝化和反硝化过程是Ｎ２Ｏ释放的主要来源；ＮｏｓＺⅠ和ＮｏｓＺⅡ介导的Ｎ２Ｏ还原是Ｎ２Ｏ汇的唯一途径。

１　Ｎ２Ｏ还原菌－生态系统Ｎ２Ｏ释放的
“守门员”

　　Ｎ２Ｏ的生物地球化学循环过程主要是由微生物的
代谢驱动的，包括Ｎ２Ｏ的产生（源）和还原（汇）两个方
面（图１）。完全反硝化（ＮＯ－３→ＮＯ

－
２→Ｎ２）、不完全反硝

化（ＮＯ－３→ＮＯ
－
２→Ｎ２Ｏ）、硝酸盐异化还原为铵（ＤＮＲＡ）

（ＮＯ－３→ＮＯ
－
２→ＮＨ

＋
４）以及硝化过程（ＮＨ

＋
４→ＮＯ

－
２）都有

助于Ｎ２Ｏ的释放
［６－８］。大部分的Ｎ２Ｏ排放主要是由于

反硝化和氨氧化（硝化过程的第一步）过程产生的。反

硝化作用通常包括将 Ｎ２Ｏ还原为 Ｎ２，但反硝化菌并不
总是执行完全反硝化，从而形成 Ｎ２Ｏ作为最终产物，要
么是因为它们缺乏将Ｎ２Ｏ还原为 Ｎ２的基因，要么是因
为环境因素抑制了这种反应［９－１１］。反硝化的真菌都是

Ｎ２Ｏ还原缺陷型
［１２－１４］。氨氧化是一种利用中间体

ＮＨ２ＯＨ将 ＮＨ３氧化为 ＮＯ
－
２ 的产能好氧过程。而

ＮＨ２ＯＨ的非生物氧化可以产生Ｎ２Ｏ
［１５］，已经表明，ＮＨ３

氧化与ＮＯ－２ 还原（硝化微生物的反硝化作用）的耦合是
氨氧化微生物Ｎ２Ｏ排放的主要途径

［１６］。最近的研究表

明，氨氧化古菌（ＡｍｍｏｎｉａＯｘｉｄｉｚｉｎｇＡｒｃｈａｅａ，ＡＯＡ）通过
ＮＨ２ＯＨ和ＮＯ的自发杂交反应形成Ｎ２Ｏ，但产生的Ｎ２Ｏ
量可能比氨氧化细菌的要少［１７－１９］。

尽管存在多种微生物驱动的Ｎ２Ｏ源，但生物圈中已
知只有一种 Ｎ２Ｏ还原的途径，即微生物 Ｎ２Ｏ还原酶
（ＮｏｓＺ）催化Ｎ２Ｏ还原为 Ｎ２。长期以来，Ｎ２Ｏ源的问题
受到人们更多的关注，但却忽视了对 Ｎ２Ｏ汇的研究，因

此，一直以来人们对于 Ｎ２Ｏ的还原过程缺乏深入理解。
传统上认为，ＮｏｓＺ存在于完全反硝化作用（将 ＮＯ－３ 还
原为Ｎ２的途径）的细菌或者古菌的细胞中

［８，２０］，是反

硝化作用中的一个组成模块。早期报道的Ｗｏｌｉｎｅｌｌａｓｕｃ
ｃｉｎｏｇｅｎｅｓ和Ｃａｍｐｙｌｏｂａｃｔｅｒｆｅｔｕｓ菌能够以 Ｎ２Ｏ作为唯一
的电子受体进行生长［２１－２２］，但缺乏完全的反硝化能力，

引发了人们的思考：自然界中是否存在其他种类的 Ｎ２Ｏ
还原酶控制Ｎ２Ｏ的还原？最近基于宏基因组学的技术，
发现ＮｏｓＺ蛋白质具有两个不同的系统发育进化群体，
即进化分枝Ⅰ（ＮｏｓＺⅠ）和进化分枝Ⅱ（ＮｏｓＺⅡ），其中
ＮｏｓＺⅠ就是传统意义上的Ｎ２Ｏ还原酶，而ＮｏｓＺⅡ是一
种与 ＮｏｓＺⅠ具有显著差异的新型 Ｎ２Ｏ还原酶。与
ＮｏｓＺⅠ相比较，在环境中ＮｏｓＺⅡ具有显著高的多样性
和丰度值，而且大部分的 ＮｏｓＺⅡ型 Ｎ２Ｏ还原菌是非反
硝化微生物，只消耗但不产生 Ｎ２Ｏ，是 Ｎ２Ｏ汇的重要途
径［１０，２３］。具有ＮｏｓＺⅡ型Ｎ２Ｏ还原能力的微生物在应
对Ｎ２Ｏ减排和缓解气候变化方面有重要价值，受到广泛
关注［１，４，５］。

２　新型Ｎ２Ｏ还原菌的系统进化

ｎｏｓＺⅡ基因与 ｎｏｓＺⅠ基因在系统发育、基因簇
（ＮＧＣ）的结构组成、蛋白的转移途径都具有显著的差
异。Ｎ２Ｏ还原微生物在分类学上具有广泛分布的特征，
大约１２％的已测序微生物的基因组中发现存在ｎｏｓＺ基
因［１０］。系统发育分析表明，ｎｏｓＺ基因的多样化主要是
基因纵向进化和水平转移的综合结果［２４］。ＮｏｓＺⅠ进

２
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化分枝几乎全部由α、β和γ变形菌组成。根据进化距
离分析，嗜盐的广古菌门（Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ）、盐盒菌属
（Ｈａｌｏａｒｃｕｌａ）和盐碱单胞菌属（Ｎａｔｒｏｎｏｍｏｎａｓ）的 ｎｏｓＺ基
因也归入 ＮｏｓＺⅠ进化分支，形成了一个与变形杆菌
ｎｏｓＺ基因相近但独立的进化簇（图２）。信号肽分析表
明，ＮｏｓＺⅠ型蛋白是通过双精氨酸（Ｔａｔ）途径进行转运，
蛋白质首先在细胞质中折叠，然后通过细胞膜转运到细

胞周质空间［２３］。ＮｏｓＺⅠ型的微生物的ｎｏｓ基因簇包括
ｎｏｓＺ基因、与蛋白质组装相关的ＤＦＹＬ基因以及可能的
铜转运基因［２５］。ｎｏｓＲ编码是一种膜结合的 ＦｅＳ黄素
蛋白，可能参与向 ＮｏｓＺ蛋白的电子传递过程。与反硝
化相关的其他功能基因的共现性分析表明，ＮｏｓＺⅠ型
微生物更可能是完全反硝化菌，因为８３％的 ＮｏｓＺⅠ型
菌的基因组中也具有ｎｉｒＳ或ｎｉｒＫ基因（分别编码两种不
同的亚硝酸盐还原酶）。与ＮｏｓＺⅠ型微生物相比，５１％
的ＮｏｓＺⅡ型微生物都是非反硝化的Ｎ２Ｏ还原菌

［７，１０］。

环境中的一些ｎｏｓＺⅡ基因与非反硝化菌的基因组的相

关序列相匹配，例如厌氧粘杆菌属（Ａｎａｅｒｏｍｙｘｏｂａｃｔｅｒ）、
双杆菌属（Ｄｙａｄｏｂａｃｔｅｒ）、Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｓ、Ｉｇｎａｖｉｂａｃｔｅｒｉｕｍ、
Ｍｅｌｉｏｒｉｂａｃｔｅｒ和Ｐｅｄｏｂａｃｔｅｒ菌（图２）。有趣的是，几乎所
有ＮｏｓＺⅡ型蛋白都是通过 Ｓｅｃ途径进行转运，这种转
移途径将新合成的多肽链转运到细胞周质中，然后发生

折叠和辅因子的结合［２３］，但目前尚不清楚这两个进化

分枝之间的转移途径的差异是否与其功能的差异相关

联。总的来说，基因簇的组成和结构的不同，表明了

ＮｏｓＺⅠ型和ＮｏｓＺⅡ微生物之间的明显差异，但还需要
进一步的生物化学和生理学研究来确定这些基因簇排

列和转移通路的不同与生理功能差异的关系，从而可

能进一步解释两个进化分枝之间的态位分化。基于两

种不同 Ｎ２Ｏ还原菌的系统进化特征，目前主要采用
ｎｏｓＺ功能基因进行 ＰＣＲ扩增和宏基因组分析的方法
对其进行鉴别和分类，本研究实验室正在建立标准化

的分析方法。

图２　两种Ｎ２Ｏ还原菌的系统进化和群落结构特征
Ｆｉｇ．２　ＰｈｙｌｏｇｅｎｉｃｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｎｄｃｏｍｍｕｎｉｔｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓｏｆｔｗｏｋｉｎｄｓｏｆＮ２Ｏｒｅｄｕｃｉｎｇｂａｃｔｅｒｉａ

３　新型Ｎ２Ｏ还原菌具有更强的 Ｎ２Ｏ
还原潜力

　　与ＮｏｓＺⅠ型Ｎ２Ｏ还原菌相比，ＮｏｓＺⅡ型还原菌具
有更强的生理功能。从生理代谢来看，微生物Ｎ２Ｏ的还
原本质上是呼吸产能过程，即以Ｎ２Ｏ为电子受体支持细

胞产能。美国罗德岛大学的科学家最近对５种以 Ｎ２Ｏ
为唯一电子受体维持生长的细菌的比较分析表明，

ＮｏｓＺⅡ型的细菌比 ＮｏｓＺⅠ型的细菌表现出较低的底
物半饱和常数值（Ｋｓ）。每还原１ｍｏｌＮ２Ｏ，ＮｏｓＺⅡ型还
原菌的生物量就增加５０％～８０％，与ＮｏｓＺⅠ型菌相比，
ＮｏｓＺⅡ菌的 Ｎ２Ｏ呼吸链具有更高效的能量转化效
率［２６］。ＮｏｓＺⅡ型菌的高效 Ｎ２Ｏ还原特征得到日本学

３
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者的进一步证实［２７］，他们从废水处理反应器中成功富

集和分离出高亲和力的 ＮｏｓＺⅡ型 Ｎ２Ｏ还原菌，表现出
较高的 Ｎ２Ｏ还原率（Ｖｍａｘ：４２３×１０

－３～１８０×１０－２

ｐｍｏｌ／ｈ／细胞）和较低的 Ｎ２Ｏ半饱和系数（Ｋｍ：１５５～
２１０μＭ）。来自日本北海道大学的学者进一步分析了
Ｔｈａｕｅｒａｌｉｎａｌｏｏｌｅｔｉｎｓ４７ＬｏｌＴ菌株的 ｎｏｓＺⅠ和 ｎｏｓＺⅡ基
因对外界条件变化响应的差异表达情况，发现在没有

ＮＯ－３ 的情况下ｎｏｓＺⅡ的表达显著上调，而ｎｏｓＺⅠ的表
达没有显著变化，推测 ＮＯ－３ 抑制了 ｎｏｓＺⅡ的表达，表
明环境中ＮＯ－３ 存在可能会抑制 ＮｏｓＺⅡ介导的 Ｎ２Ｏ还
原［２８］。但是在一个基于生物反应器的研究中，却得到

了相反的结论：在所有条件下，ＮｏｓＺⅠ型反硝化菌都比
非反硝化Ｎ２Ｏ还原菌更具优势，当允许较低的生长速率
时，ＮｏｓＺⅡ分支的丰度增加，但 ＮｏｓＺⅠ型对 Ｎ２Ｏ具有
较高的亲和力［２９］。此外，环境条件也会强烈地影响

Ｎ２Ｏ还原酶（Ｎ２ＯＲ）的活性，最新研究表明ｐＨ值较低会
影响Ｎ２ＯＲⅠ转录后的加工过程

［３０］，但对 Ｎ２ＯＲⅡ的
影响还没有涉及。因此，对于两种类型的Ｎ２Ｏ还原菌的
生理特征的阐明还需要更广泛的研究，以阐释其不同生

理特征与生态位以及生态功能之间的关联性。

４　新型Ｎ２Ｏ还原菌的生态分布和功能

ＮｏｓＺⅡ型进化分枝的高丰度，加上它们在环境中
的高多样性，表明其在控制生态系统Ｎ２Ｏ的净排放过程
中发挥重要作用。目前，全球科学家对此做了广泛的研

究，但主要集中在陆地环境，特别是农业土壤、湿地和活

性污泥等方面。瑞典农业大学 ＳａｒａＨａｌｌｉｎ团队对１８个
门的６５２个微生物基因组进行了比较分析，发现反硝化
相关的功能基因的共现模式（ｃｏｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｐａｔｔｅｒｎ）在不
同的分类群中并不是随机分布的。与ｎｉｒＫ相比，ｎｏｓＺ基
因与ｎｉｒＳ共现频率明显更高，ｎｉｒＳ几乎总是与ｎｏｒ共现。
而３０％的 ｎｏｓＺ生物既不具有 ｎｉｒ基因也缺乏 ｎｏｒ，这表
明ｎｏｓ在减少 Ｎ２Ｏ方面具有潜在的重要作用。其中，
ｎｏｓＺⅠ占７％，而ｎｏｓＺⅡ占３９％，表现出明显的基因组
成的差异［１０］。通过生态位偏好相似性的分析，发现两

种类型Ｎ２Ｏ还原微生物之间存在生态位分化甚至竞争
性的相互作用［３１］。土壤结构成分以及养分状况，例如，

氮、碳、有机质或 Ｃ：Ｎ比例等，都可能增加 ＮｏｓＺⅠ型进
化分枝群落的数量，但没有表现出有利于 ＮｏｓＺⅡ型进
化分枝群落规模的特定因素［３１］。因此，先前的研究只

是间接获得了与环境相关的潜在驱动因素，而生物驱动

因素或生物之间的相互作用关系可能被忽略。有趣的

是，两种类型的微生物在根－土壤界面占据了不同的生
态位。无论土壤类型如何，ＮｏｓＺⅡ型进化分枝在土壤
中都较多；而 ＮｏｓＺⅠ型进化分枝与作物根系密切相
关［３２－３３］。其他研究也得到相似的结论，白桦树根际中

ＮｏｓＺⅠ型进化分枝和 ＮｏｓＺⅡ型进化分枝的丰度比值
比松散土壤中的更高［３４］。这两项研究都表明，与松散

土壤相比，根际反硝化途径的Ｎ２Ｏ产生和消耗是密切相
关的过程，ＮｏｓＺⅠ型进化分枝和 ＮｏｓＺⅡ型进化分枝的
生态位分化与氧气可用性、富营养化水平、ｐＨ、Ｃ：Ｎ比、
种植系统和农业土壤中的生物碳添加有关。总体来看，

基于反硝化的Ｎ２Ｏ的转化过程在生物体中更趋于一种
模块化（Ｍｏｄｕｌａｒｐａｔｔｅｒｎ）的特征，其产生和消耗可能分
布在同一种菌体中，也可能分布在不同种菌体中。通过

不同生态位分化的微生物功能群之间的协作，完成 Ｎ２Ｏ
的源汇过程。但是，目前对于这种模块化的Ｎ２Ｏ源汇的
种群生态学发生机制还是不够清晰，需要从生态系统的

角度进行深入探索。

以瑞典农业大学 ＳａｒａＨａｌｌｉｎ为首席科学家的研究
团队进行了开创性的工作，证明了土壤作为Ｎ２Ｏ汇的能
力主要是由ＮｏｓＺⅡ型Ｎ２Ｏ还原微生物类群的丰度和多
样性结构决定的，而且介导了土壤因子的影响，鉴定了

一些高频出现的Ｎ２Ｏ还原菌群，可以作为不同土壤Ｎ２Ｏ
汇的重要指示［３１，３５］。定量 ＰＣＲ结果表明，土壤中
ＮｏｓＺⅡ型进化分枝比 ＮｏｓＺⅠ进化分枝具有明显的数
量优势，比率为１５～１０［２３，３６］。宏基因组学的研究进一
步支持了在一些陆地生境中ＮｏｓＺⅡ型进化分枝的优势
地位［３７－３８］。在盐沼环境，基于宏基因组分析得到的

ＮｏｓＺⅡ型进化分枝的多样性是ＮｏｓＺⅠ型进化分枝的３
倍多［３８］。在湿地、北方湖泊和富营养化的泻湖中，

ＮｏｓＺⅠ型进化分枝的数量只比 ＮｏｓＺⅡ型进化分枝的
数量略高，但在人工湿地和生物反应器中，ＮｏｓＺⅠ型进
化分枝比ＮｏｓＺⅡ型进化分枝的数量高１０００倍［３９］。相

比之下，ＮｏｓＺⅡ型进化分枝与土壤 Ｎ２Ｏ还原有更强的
相关性。中国科学院生态环境中心的祝贵兵团队的研

究表明，与非根际土壤相比，根际土壤具有较高的 Ｎ２Ｏ
生成潜力，Ｎ２Ｏ的释放潜力与 ＮｏｓＺⅡ型 Ｎ２Ｏ还原菌的
多样性和丰度均呈负相关［３２］。总体而言，具有广泛生

态分布的Ｎ２Ｏ还原菌是陆地 Ｎ２Ｏ消耗的重要贡献者，
在控制陆地Ｎ２Ｏ的释放中发挥了“守门员”的作用。

相比陆地生态系统，对海洋 ＮｏｓＺⅡ型 Ｎ２Ｏ还原菌
的研究还较少。基于基因数据库的分析表明，海洋ＮｏｓＺ
数据库主要由 ＮｏｓＺⅡ型基因组成，主要分布在低氧区
域，具有高Ｎ２Ｏ亲和力而且缺乏完全反硝化的基因

［４０］。

普林斯顿大学地球科学系的ＢｅｓｓＷａｒｄ实验室对高纬度

４
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的大西洋有氧水体和氧气最小层（ＯＭＺ）水体进行分析，
发现了ＮｏｓＺⅡ型 Ｎ２Ｏ还原细菌群落的存在，表明了其
在海洋水体中的潜在 Ｎ２Ｏ汇的功能

［４１－４３］。日本北海

道大学的研究人员从深海热液中分离到一株嗜热弯曲

菌ＨＲＶ４４Ｔ，此菌能够以 Ｈ２为电子供体还原 Ｎ２Ｏ获得
能量而生长，研究结果为认识深海热液环境中的细菌

Ｎ２Ｏ呼吸代谢机制提供了重要参考
［４４］。但是，目前对

近海生态系统中的 ＮｏｓＺⅡ型 Ｎ２Ｏ还原菌研究，其 Ｎ２Ｏ
汇的功能和作用机制尚不明确，还需要进一步的研究以

明确其在控制全球 Ｎ２Ｏ排放中发挥的功能。本研究结
果表明，在珠江河口及近海海域具有显著高的 ＮｏｓＺⅡ
型基因丰度，Ｎ２Ｏ的释放通量与 ｎｏｓ／ｎｉｒ基因丰度的比

值呈现出典型负相关模式（ｎｏｓ为 Ｎ２Ｏ氧化还原酶基
因，代表Ｎ２Ｏ汇的潜力；ｎｉｒ为 ＮＯ

－
２ 氧化还原酶基因，

代表Ｎ２Ｏ的产生潜力）。基于本文研究结果以及相关
的国内外研究进展，得出以下结论：在河口近海环境中，

两种Ｎ２Ｏ还原菌群具有不同的生态位分化特征，并通过
竞争共存模式对生态系统中Ｎ２Ｏ的还原发挥关键控制作
用，其中ＮｏｓＺⅡ型的Ｎ２Ｏ还原菌群对Ｎ２Ｏ的还原发挥主
导控制作用；溶解氧和 ｐＨ可能是调控这两种类型 Ｎ２Ｏ
还原微生物生态位分化和活性的重要环境因子，水体 －
沉积物的低氧 －无氧界面（Ｓｕｂｏｘｉｃａｎｏｘｉｃｉｎｔｅｒｆａｃｅ）以
及水体的悬浮颗粒是Ｎ２Ｏ还原活性发生的热区

［４５－４６］

（图３）。

图３　河口近海两种Ｎ２Ｏ还原菌介导的Ｎ２Ｏ还原过程概念模式图
Ｆｉｇ．３　ＣｏｎｃｅｐｔｕａｌｄｉａｇｒａｍｏｆＮ２ＯｒｅｄｕｃｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓｍｅｄｉａｔｅｄｂｙｔｗｏｋｉｎｄｓｏｆＮ２Ｏｒｅｄｕｃｉｎｇｂａｃｔｅｒｉａｉｎｔｈｅｅｓｔｕａｒｙａｎｄｏｆｆｓｈｏｒｅ
注：反硝化型ＮｏｓＺⅠ和ＮｏｓＺⅡ的作用是Ｎ２Ｏ还原的主要途径，反硝化和硝化过程释放的 Ｎ２Ｏ进一步被非反硝化型的 ＮｏｓＺⅡ作用而进
一步消耗，最终只有很小比例的Ｎ２Ｏ释放到大气中。

５　研究展望

虽然有关Ｎ２Ｏ还原菌的研究取得了很多进展，但是
由于环境条件的复杂性，有关Ｎ２Ｏ的生物地球化学循环
过程的研究还基本没有涉及，其作用机制还没有得到完

全阐明。未来需要关注的问题包括：①环境中微生物
Ｎ２Ｏ还原的主要目的是什么？微生物还原 Ｎ２Ｏ可能有
不同的目的，包括能量转化、解毒或去除多余电子。如

果假设序列相似性等同于功能相似性，环境序列的差异

能够展现这种功能差异；②进化枝Ⅰ和Ⅱ生物之间的生

态位差异主要是取决于两种Ｎ２Ｏ还原酶特征的差异，还
是这两种群体之间其他特征的差异？两类 Ｎ２Ｏ还原酶
的分布与分类群种类有关，从而相互关联。这需要加以

梳理，以便能够在受管理的生态系统中操纵和管理

Ｎ２Ｏ还原菌；③当与能量转化结合时，Ｎ２Ｏ还原的效率
与系统进化关系是否一致？这对于理解两个不同的

ｎｏｓＺ进化分枝之间和分支内部是否存在进化和生态位
分化的关联性有重要意义；④生态系统如何调控 Ｎ２Ｏ
的产生速率或 Ｎ２Ｏ的还原速率，从而控制 Ｎ２Ｏ的排
放？了解其生态调控机制有助于制定和改进减少 Ｎ２Ｏ
排放的策略。
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