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好氧氨氧化菌的种群生态学研究进展

郝永俊，吴松维，吴伟祥!，陈英旭
（浙江大学环境与资源学院，杭州\ 39$$!<）

摘要：好氧氨氧化菌是一类能够在好氧条件下将 .X ]
# 转化为 .) ^

! 的化能无机自养型细菌，其活动将直接或间接影响土壤养分

循环、水体富营养化、温室气体（.!)）和生态系统的功能。现代分子生物学技术的发展促进了人们对好氧氨氧化菌种群生态学

的研究。介绍了近年来基于 97- 5_.% 和氨单加氧酶 !"#$ 基因序列分析的好氧氨氧化菌的系统发育研究，比较了两种基因序

列分析在好氧氨氧化菌遗传多样性研究中存在的差异；概述了环境条件诸如铵浓度、酸度、氧的可利用性、温度、盐度等对好氧

氨氧化菌种类、数量及其种群生态分布的影响；阐述了好氧氨氧化菌对铵、氧饥饿的响应特征及其在酸性环境中的生存机制；并

对今后好氧氨氧化菌的应用生态学研究及其主要方向进行了展望。
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好氧氨氧化菌（:’0)4,( :77).,-C;5,1,D,.+ <-("’0,-，缩写为 :;<）是一类能够在好氧条件下将氨氧化为

亚硝酸盐的化能无机自养型细菌。由于好氧氨氧化菌催化的亚硝化过程为硝化作用的限速步骤，因而在自然

界氮素地球化学循环过程中起着重要的作用。氨氧化菌种类、数量及其种群生态分布的变化，将直接或间接

影响土壤养分循环、水体富营养化、温室气体（EF;）和生态系统的功能。因此，近年来好氧氨氧化菌的生态学

研究受到特别关注。本文就好氧氨氧化菌的种类与系统发育及其生态分布的影响因素等作一简要回顾。

)* 好氧氨氧化菌的种类及系统发育

好氧氨氧化菌生长缓慢，采用传统的细菌分离培养分析检测法研究 :;< 相当费时、繁琐，而且由于实验

室培养方法的选择性，许多在自然界存在的细菌尚未通过实验室培养获得，难以完全涵盖实际环境中的好氧

氨氧化菌微生物多样性。基于 GHI 0JE: 和功能基因序列的环境微生物分子生态学技术在一定程度上克服了

传统培养方法的缺陷，提高了人们对好氧氨氧化菌种类、数量及其生态分布的认识，为好氧氨氧化菌的系统发

育研究开辟了新途径。

基于 GHI 0KE: 基 因 序 列 同 源 性 的 系 统 发 育 分 析 表 明，环 境 中 的 好 氧 氨 氧 化 菌 主 要 属 于 !C和 "C
L0)"’)4-("’0,- 两个亚纲［G］。其中，"CL0)"’)4-("’0,- 亚纲好氧氨氧化菌适合在海洋环境生长，主要是 !"#$%&%’%’’"
属，该属由 M 种已被公认的亲缘关系密切的 !"#$%&%’%’’(& 种组成［F］，包括 !"#$%&%’%’’(& %’)*+(& 和 !"#$%&%’%’’(&
,*-%.,"-(&。!CL0)"’)4-("’0,- 亚纲的好氧氨氧化菌可以分为两个类群，即 !"#$%&%/%+*&（含 !"#$%&%’%’’(& /%0"-"&）
和 !"#$%&%&."$* （含 !"#$%&%-%0(& 和 !"#$%&%1"0$"%）两个属，一般适合在淡水环境中生长。进一步的分子类型分析

表明 !CL0)"’)4-("’0,- 亚纲至少可以分为 @ 个 (*62"’0（!"#$%&%&."$* 组 G—?；!"#$%&%/%+*& 组 A—@）（图 G）。对陆

地生态系统中的优势种群 !"#$%&%/%+*& 和 !"#$%&%&."$* 分析表明，它们由 N 个不同的 (*62"’0 组成（如图 F 所

示）。尽管 GHI 0JE: 基因序列分析促进了好氧氨氧化菌分类学的发展，但是近年来许多研究表明，不同 :;<
的 GHI 0JE: 序列之间存在高度相似性，基于 GHI 0JE: 序列的亲缘关系分析的灵敏度和特异性均在一定局

限性［?］。

氨单加氧酶是氨氧化菌所特有的一种胞内酶，由 */%2、*/%3 和 */%4 M 个亚基组成，其中 */%2 的基因产

物含有该酶的活性位点，可催化铵氧化成羟胺［H］，为该类微生物提供能量。因此，通过对氨单加氧酶 */%2 基

因序列分析，可以反映出环境中 :;< 的种类、数量和活性。根据编码 */%2 的基因序列同源性分析，可以将好

氧氨氧化菌分为 (*62"’0 G、F、M-、M4、?、N、GO、GG、和 GF（如图 M 所示），其中 (*62"’0 F、M、? 与 I"’#!’. 定义的基于

GHI 0KE: 基因序列同源性分析结果基本相同，尽管 (*62"’0 F 和 ? 不能被清晰地分开。*/%2 (*62"’0 G 与

L60P!)*1 定义的新 GHI 0JE: (*62"’0 ? 相应，(*62"’0 GO 和 GG 的代表性培养物分别是 !"#$%&%&."$* 2#& 菌株 F?Q
和菌株 :GH，二者均为新组，(*62"’0 GF 与 GHI 0JE: !"#$%&%&."$* (*62"’0 M 相应，*/%2 (*62’0 N 由于没有代表性培

养物，故未能与 GHI 0JE: 基因序列分析相对应［@，R］。因此，以 GHI 0JE: 和 */%2 基因分别作为分子标记，所

得到的氨氧化菌进化关系相似但不完全相同。与许多功能基因不同的是，*/%2 基因在氨氧化菌中的水平转

移微乎其微或没有，这就为 */%2 和 GHI 0KE: 编码基因提供了一个平行的系统发育结构，基于这些基因序列

同源性分析可以简化对微生物进化史的推断［N］。随着 */%2 基因序列数据库的不断完善，必将进一步推动好

氧氨氧化菌系统发育的研究，促进环境样品中 :;< 生物多样性的分析和新物种的鉴定。
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图 /0 基于 /12 3456 序列的氨氧化菌系统发育树［7］

8,+& /0 5’,+!9)3:;),.,.+ "3’’ )< !:6=> 9-?’@ ). -.-*A?,? )< /12 3456 ?’BC’.(’?

尽管如此，基于 !"#$ 基因序列分析亦会造成一些遗漏［/D］，但与 /12 3E56 基因序列分析相比，!"#$ 基因

序列在好氧氨氧化菌遗传多样性分析方面有两大优点，一是 !"#$ 编码氨氧化过程中直接涉及到的蛋白酶，

因此遗传差异更能反映硝化过程中的功能差异；二是 !"#$ 基因序列差异程度预计超过 /12 3E56 基因序列，

可能对自然群体遗传差异的分辨力更高。FC3G!)*@ 等人对 %&’(#)#"#*!+ 属可培养细菌的研究表明，!"#$ 基

因比 /12 3E56 基因表现出更高的核苷酸变异率；在 %& ,#""-*&) (*C?"’3 内，/12 3E56 基因序列的最大核苷酸

差异约为 7H，而 !"#$ 基因序列的最大差异可达 /IH，因此以 !"#$ 基因序列为分子标记可分辨出更多氨氧

化细菌的种群。

!" 好氧氨氧化细菌的生态分布及其环境影响因素

!& #" 好氧氨氧化细菌的生态分布

有关好氧氨氧化菌的生态学研究源于 %&’(#)#"#*!) .-(#/!.* ，而好氧氨氧化菌广泛分布于各种自然环境

中。%&’(#)#)/&(! 普遍存在于贫营养、富营养以及其他各类水体中。海洋沉积物中存在与典型 %&’(#)#)/&(! ?##&
纯培养物截然不同的 %&’(#)#)/&(!:*,G’ 菌。F!,**,#? 等人发现附着在地中海西北部悬浮颗粒物上的氨氧化菌主

要为 %&’(#)#"#*!) .-’(#/0!，而自由生活的细菌聚合体基因序列主要是 %&’(#)#)/&(! (*C?"’3/［/J］。K-3@ 和 L)A"’G

等在南 M-*,<)3.,- >,+!" 海域和永久冰封的南极咸水湖中检测到了 %&’(#)#,#,,-) #,.!*-)［/N］。OC**-. 等发现，蒙

特里海湾的氨氧化菌以 %&’(#)#)/&(!:*,G’ 为优势。而在饮用水氯胺消毒系统中，以 %&’(#)#"#*!):3’*-"’@ 6=> 为

优势［/P］。Q)?!,.) 等人［/7］应用原位 FME 方法，在硝化反应器生物膜近表面检测到好氧氨氧化菌。

此外，好氧氨氧化菌的分布受特定环境因素，如氨可利用性、氧可利用性、温度以及酸度等的影响。研究

表明，农田和森林土壤中的好氧氨氧化菌以 %&’(#)#)/&(! 组 J、N、和 P 为主，富氨土壤中往往以 %&’(#)#)/&(!

7R7/0 P 期 0 0 0 郝永俊0 等：好氧氨氧化菌的种群生态学研究进展 0
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图 /0 基于 123 4567 的 ! 好氧氨氧化菌系统发育分类［/］

8,+& /0 3(!’9-",( 123 4:67;<-=’> #!?*)+’.’",( (*-==,@,(-",). )@ "!’ !;7AB

(*C="’4 1 或 D 以及 !"#$%&%’%()& =##& 为主；低氨未改良土壤，如针叶林土壤中则以 !"#$%&%&*"$) 组 E 为典型优势

菌，而酸性土壤中以 !"#$%&%&*"$) (*=C"’4 / 为主［12］。F<’G%’ 等人［1H］发现农牧废水湿地处理系统中氨氧化菌以

!"#$%&%&*"$);*,G’ 为主，而在畜类粪便和冲洗水中以 !"#$%&%’%()&;*,G’ 为主。I-J’49-. 等人［1K］研究表明，酸性铵

饱和森林土壤中的好氧氨氧化菌以 !"#$%&%&*"$) (*=C"’4 / 为主，并与耐酸性的 !"#$%&%&*"$) =#& 7LB1 菌株有密切

的亲缘关系。AJ’> 等［1M］发现，经城市污水灌溉的土壤中氨氧化菌组成以 !"#$%&%’%()&;*,G’ 为主，而以等铵含

量的施肥水灌溉的土壤以 !"#$%&%&*"$)+*,G’ 为主。N’O<4). 等［/P］发现在 3’,.’ :,J’4 的排污口下方和下游淡水

河口两处，与 !, %-".%#$%*/) 和 !, 0$1) 相关的克隆分别占氨氧化菌总量的 K1Q、2PQ，而与 !, 10$%*)1) 和

!"#$%&%&*"$);*,G’ 相关的克隆较少。5,).,=, 等人［/1］研究发现，城市污水处理系统中的氨氧化菌占细菌总量的

P& PPDDQ RP& PP//Q。S,’=’G’ 等人［//］发现在生物膜表层 1PP"9 内 7AB 以 !, 10$%*)1) 和 !, %-".%#$%*/) 为

主，少数为 !, 2%’’0("&，而 !"#$%&%&*"$);4’*-"’> 仅偶尔存在［/D，/E］。T-+.’4 等人［/U］发现在高浓度铵工业废水处

理系统中 7AB 以 !"#$%&%2%220& ’%3"-"& 为主。但 L,)4.= 等人最早发现在城市污泥中普遍存在 !"#$%&%&*"$);
4’*-"’>［/2］，该菌还是微量曝气污水处理系统中氧化氨的主要承担者［/H］。

!& !" 好氧氨氧化菌生态分布的环境影响因素

!& !& #" 铵浓度对氨氧化菌的影响

铵浓度是决定氨氧化菌种群结构的主要因素之一。一般在富铵水环境，如废水处理系统中，!"#$%&%’%()&
10$%*)1) 和 !"#$%&%’%()& (*C="’4 H 较为常见，在富铵新鲜土壤中 !"#$%&%&*"$) (*C="’4 D 菌较多，低铵老年土中

!"#$%&%&*"$) (*C="’4 / 和 E 较多，而施肥农田土壤中以 !"#$%&%’%()& 居多［/K］。在草场未施肥土壤中氨氧化菌多

样性较丰富。AG-.) 等［/M］研究发现，在硫酸铵施入量为 H& U 99)* $ I 的土壤中，氨氧化菌丰度由 E V 1P2 个 $ +

2HU1 0 生0 态0 学0 报0 0 0 /H 卷0
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图 /0 基于 -1)2 基因序列的好氧氨氧化菌系统发育树［33］

4,+& /0 5’,+!6)789),.,.+ "7’’ ): !82;< 6-=’> ). -.-*?=,= ): 21)2 =’@A’.(’=

干土增加到 BB C 3DB个 $ + 干土，比施肥量为 3& E 11)* $ F 时高出近 3 倍；常年施肥土壤中的氨氧化菌丰度显著

高于未施肥土壤，并存在长期效应。G’71-.==). 等人［/D］也发现在施肥沙性土壤中，氨氧化菌丰度为 B& H C 3DI

个 $ + 土，是未施肥土壤中的 / 倍。J)7>-. 等人［/3］发现，不同氮负荷土壤中氨氧化菌的组成和丰度较为相似，

均存在 !"#$%&%&’"$( (*A="’7 H、/、和 K，而富氮土壤的硝化速率较高。2L7-!-1, 等［/H］对不同含铵量的土壤培养 K
周后，进行硝化活性、MNNO 指纹图谱和克隆测序分析发现，除硝化活性与铵浓度呈正相关外，不同样品间的

MNNO 指纹基本相同，所得序列大多属于 !"#$%&%&’"$( (*A="’7 / 和 K，因此土壤中铵浓度的提高仅强化了硝化作

用，而对氨氧化菌的组成影响不大。然而，<A77’**［//］等人对具硝化作用的淡水氨氧化菌富集培养物的研究发

现，!"#$%&%)%*(& )($"*(、!"#$%&%&’"$( (*A="’7、!"#$%&%)%*(& +,$%’(+(、!"#$%&%-%--,& )%."/"& 等 K 种好氧氨氧化菌分

别存在于不同铵浓度的样品中；研究还发现，在与其他菌含量相当的情况下，!"#$%&%)%*(& )($"*(8*,P’ 的氨氧

化效率最高。

低铵浓度下的生长活力和铵饥饿后对铵恢复的响应能力，是氨氧化菌生态位分化的重要因子。Q’7!-+’.
等人研究发现，尽管 !& +,$%’(+( 对铵的竞争力较异养菌 0$#1$%.(-#+$ 2/%."3%$)"& 和 41"%&’1(+$( ’(*#%#$%’1( 为

弱［/K］，但是该菌能在长期铵饥饿后迅速恢复活性［/E］。J)!.=").’ 等人研究表明，!"#$%&%)%*(& -$5%#%/+$(*& 能在

饥饿环境中维持一定的细胞密度和细胞组成，在加入铵后能够迅速启动氨的氧化过程［/B］。<)**1-.. 等人［/I］

研究发现，在铵限制性浓度为 3D"1)* $ F 时，NE8I 菌对铵的竞争能力高于 !& +,$%’(+(，然而在停止供应铵的 3
R 3D 周后加入新鲜铵，!& +,$%’(+( 能够立即恢复其氨氧化活性，并在 KS R TB! 内将新鲜铵全部转化，而 NE8I

菌恢复活性所需时间与其受饥饿的时间呈相关关系。由此推断，NE8I 菌具有适应长期低铵浓度环境的能力，
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而 !& "#$%&’"’ 则具有较强的抗击环境中铵浓度变化的能力。

!& !& !" 酸度对氨氧化菌的影响

酸度是影响氨氧化菌种群结构的重要因素之一，对氨氧化菌具有一定的选择性。/)%-*(!01 等人［23］发

现，酸性和碱性土壤中的 456 具有不同的 784 序列。酸性土壤中 !()$%*%*&($’ (*09"’: ; 的相对丰度 较

高［2<，=>］，而 ?-:.)* 等人［=@］则发现在高氮负荷酸性褐色土壤中 456 以 !()$%*%+%,’* "#$%&’"’ 为主。但也有研

究发现，在酸性森林土壤中撒石灰后，456 以 !()$%*%*&($’ -.#*)"$ ; 和 = 为主，与土壤酸度无关［=;］。氨氧化菌适

宜生长的酸度范围为 #A B& > C 3& D，一般在 #A 值小于 E& D 的环境中不易生长。然而，1*’F’G"99). 等人在 #A
2& B 的土壤中分离到好氧氨氧化菌［=2］，袁飞［==］和张丽娜［=D］等发现，红壤低 #A 条件对氨氧化菌种群有选择

性。尽管如此，研究发现酸性土壤中分离的氨氧化菌的氨氧化能力存在显著差异。6:0.9 等发现，不同氨氧

化菌的相对丰度随着土壤酸度而变化，但是在与原土壤相同的酸度条件下分离纯化的培养物却没有铵氧化能

力［=E］。而 A-H-"90 等人从施肥酸性茶树土壤中分离到的氨氧化菌却能够在酸性矿物培养基上生长［=B］。

由此形成酸度对氨氧化菌生长机理的两种解释：（@）与其他异养菌的存在有关，在自然环境中许多非硝

化菌都具有脲酶活性，通过其它异养菌分解尿素释放氨提高微环境的 #A 值，并向氨氧化菌提供基质［=3］。

（;）氨氧化菌具有水解尿素的能力，通过水解尿素不仅产生还原底物氨，而且改变了周围环境的酸度［=<］。这

种生态选择特性来自脲酶，从酸性土壤中分离到的尿素水解型氨氧化菌通常以尿素作为氨源，因此能够在较

高酸度下生长。60:"). 等人［D>］

以尿素水解型氨氧化菌 !()$%*%*&($’ 9#& 8I4J 为供试菌，在研究酸性土壤中自养硝化作用的机理时发现，

当以氨为唯一氮源，#A KB 时，该菌不能生长，也无亚硝酸盐产生；而以尿素作为唯一氮源时，该菌却能在 #A
= C B& D 条件下生长；当尿素水解结束而培养基中仍有相当浓度的铵存在时，该菌的生长也立即停止。由此推

测，尿素通过扩散作用进入细胞，胞内尿素水解和氨的氧化不受胞外酸度的影响，当胞外 #A 小于 B 时，从胞

内扩散出的氨不能提供细菌细胞的生长。

!& !& #" 氧气对氨氧化菌的影响

氧的可利用性会影响 456 的分布［D@］。底栖藻类以及土壤植被通过光合作用释放氧气为 456 提供好氧

环境，受氧气扩散深度的限制，456 的分布仅限于水体沉积物表层几个毫米内的光照区［D;，D2］，而在稻田土壤

表层 2 C DFF 以及根际区，456 的丰度通常达到峰值［D=］。在污水处理系统中，456 分布与氧气穿透深度密

切相关［DD］。?)*’ 等人［DE］研究发现，在微孔膜曝气生物膜截面沿着 75 浓度梯度存在微生物种群差异，456
主要分布于曝气膜外表面附近的富氧生物膜内。L-.+等人［DB］发现，456 分布在好氧颗粒污泥外层 2>>!F 内

的含氧区，而在颗粒污泥的中心缺氧区基本检测不到。

研究发现，75 浓度对活性污泥中的 456 具有选择性，而不是提高 456 的适应能力，尽管低浓度 75
（>M ;= C >& @; F+ $ N）和高浓度 75（3& D F+ $ N）均支持 !/ "#$%&’"’，但两种条件下选择的 456 却对同一 75 浓

度作出了不同的响应，并且在系统发育上是可区分的，说明 75 对 456 系统发育的影响未能达到 *,.’-+’ 水

平［D3］。6:,).’9 等人［D<］认为，氧可利用性可能是造成不同类型水稻根际土壤中 456 组成与数量差异的主要

因素。I4ON 等人［E>］发现，湖泊沉积物中 456 的氧亲和力为 D C @D!F)* $ N，显著低于好氧沙丘中 456 的氧

亲和力。好氧环境（沙丘、白垩草场和石灰草场）中的 456 经厌氧培养后，其氨氧化能力几乎完全丧失，而湖

泊沉积物中的 456 在氧气中暴露 @! 便可恢复到起始的氨氧化活性。厌氧期间能够保持氨氧化能力，并且能

够对氧气快速响应，有助于 456 适应环境中的氧波动。

在低浓度 75 环境当中，456 对氧的竞争力大大低于异养菌。N--.P:)’1 等人［E@］发现，异养菌对氧的竞

争力是 !()$%*%+%,’* "#$%&’"’ 的 DB 倍。然而在水处理当中，却可利用 456 氧饱和系数（>& << F+ $ N）低于 856
氧饱和系数（@& = F+ $ N）这一特点，通过控制 75 浓度（K ; F+ $ N）抑制 856，提高 456 的数量和活性，实现短

程硝化［E;］。

!& !& $" 温度对氨氧化菌的影响

温度是影响氨氧化细菌种群分布的另一重要因素。Q-!*, 等［E2］发现，热带、温带及北纬土壤中氨氧化菌
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的最适生长温度分别是 /012、/312、4312。5"-67 等人［89］认为，土壤中不同氨氧化菌种群的最适温度受某一时

期的温度影响大于年均温度的影响，种群的最适温度在橡树下为 /:& ;12，而在露天环境为 /0& <12。=>6-!-?,
等人［80］发现，温度对氨氧化菌种群结构的影响极其显著，在酸性（#@ 0& 3 A 0& ;）土壤中当温度高于 /312 时，

以 !"#$%&%&’"$( ()%=: 占 优 势，在 401 2 时 以 !"#$%&%&’"$( ()%=9 为 主，在 /31 2 时 以 !"#$%&%&’"$( ()%=/-、

()%=/B、和 ()%=< 占优势；在碱性 （#@ C& <）土壤中，随 温 度 变 化 的 氨 氧 化 菌 仅 有 !"#$%&%&’"$( ()%=/-，

!"#$%&%&’"$( ()%=< 仅在高温低肥土壤中出现。

近年来，有关低温条件下的氨氧化菌研究也取得较大进展。D).’E 等人［88］从 =*-E7-. 海水中分离到能在

F 012 下生长的 !"#$%&%)%*(& +$,%#%-.$(*&，G)H"’7 等也从南极永久封冻湖检测到了 !/0$%#.%1(+#.$"(- 氨氧化

菌［8C］。因此，尽管温度对特定的好氧氨氧化菌种类分布具有一定的选择性，但氨氧化菌对温度的适应范围相

对较广。I-"-6,.-等人［8;］研究发现，在 44J和 :4J时均能够在饮用水氯胺消毒系统中形成 =KL 生物膜，但是

剩余氯胺对 =KL 的抑制作用在低温（:4J）下比在较高温度（44J）下要强；当温度由 :4J降至 8J时，对已

经建立的 =KL 种群基本没有影响。

!& !& "# 盐度对氨氧化菌的影响

盐度影响氨氧化菌的生长和生理特性。对 40 种实验室分离的可培养氨氧化菌研究表明，这些菌对盐分

均有不同要求［8<］，高盐度有助于某些氨氧化菌的生长繁殖，但对另一些氨氧化菌的生长则具有抑制作用［C3］。

盐度同样也影响氨氧化菌的分布，在淡水和海洋中均可检测到 !M氨氧化菌，但 "M氨氧化菌仅在海洋环境中发

现［C:］。N-+.’6 等人［44］发现淡水中 =KL 主要以 !"#$%&%&’"$( "H#’E 形式存在。@)>-.’( 等人［C4］采用同一方法

对海水和淡水中执行硝化作用的 =KL 进行检测，结果仅检测到海水中的 =KL，而无法检测到淡水中的 =KL，

这一现象说明淡水与海水中 =KL 存在生理差异。

2)(, 等人［C/］考察盐度对 5(!’*O" 河沉积物中 =KL 种群的影响时发现，经淡水灌溉后原先的 !"#$%&%)%*(&
%-"2%#$%’3( *,.’-+’ 被 同 一 *,.’-+’ 内 的 其 它 =KL 替 代；经 含 盐 水 灌 溉 后，表 层 约 :(? 内 的 !"#$%&%)%*(&
%-"2%#$%’3( 被 !"#$%&%)%*(& )($"*( 替代，而经海水灌溉后所发生的 =KL 种群变化明显快于含盐水。因此认

为，盐度是不同生境中 =KL 种群的重要选择因素之一，而盐度的变化差异还会对 =KL 种群的演替速率产生

不同的影响。

$# 展望

目前，对好氧氨氧化菌的研究已经涉及到诸多方面。然而，在探索氨氧化菌代谢功能与生态分布的同时，

如何利用这一类特殊的微生物资源为生态环境、农业生产以及人体健康服务仍然有待科研工作者作出不懈的

努力。开展以下几方面的研究尤为迫切：（:）利用现代分子生物学手段，研究污水处理系统好氧氨氧化菌与

亚硝酸盐氧化菌以及其它相关菌种协作、竞争机制，阐明硝化过程微生物生态结构及其调节机制，开发高效能

含氮污水短程硝化M反硝化脱氮工艺技术；（4）分离、筛选不同生态环境条件下的特殊 =KL 菌种，利用现代微

生物分子技术对其进行遗传改造，强化硝化过程相关酶基因的表达及其产物的代谢活性和环境适应性，提高

高浓度氨氮废水（如垃圾渗滤液）的生物处理能力；（/）开展自然环境中好氧氨氧化菌的分子生态学研究，阐

明森林、草场与农田土壤环境以及河流、湖泊与海洋水体环境中氮素循环与好氧氨氧化菌分子生态之间的相

互关系；研究农田土壤中 =KL 硝化活性阻断机制，开发相关技术，有效减少农田氮肥流失和水体富营养化；

（9）研究 =KL 介导的 PK F
4 还原形成 P4K 的生物学机理，阐明污水处理过程中 P4K 释放过程及其控制措施，

以防止污水处理过程中温室气体 P4K 的环境释放。
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R,;;’9’." 8’=#’9-"29’:& @##*& A.[,9).& W,(9)S,)*& ，BCC/，QF：QEVB H QEQD&

［EB］0 N!,**,#: X 3，7=,"! a，!" #$& N!T*)+’.’",( >,;;’9’.(’: S’"%’’. #-9",(*’Y-::)(,-"’> -.> #*-.I").,( -==).,-Y)<,>,?,.+ S-("’9,- ); "!’ S :2S>,[,:,). );

"!’ (*-:: N9)"’)S-("’9,- ,. "!’ .)9"!%’:"’9. W’>,"’99-.’-. 7’-& @##*& A.[,9).& W,(9)S,)*& ，EFFF，QV：GGF H G\Q&

［E/］0 5-9> K K，X-9*2((, @ L& W-9,.’ -==).,-Y-.> .,"9,"’Y)<,>,?,.+ S-("’9,-：7’9)*)Y +,(-* >,[’9:,"T >’"’9=,.’> ST ,==2.);*2)9’:(’.(’ ,. (2*"29’ -.>

,. "!’ ’.[,9).=’."& @##*& A.[,9).& W,(9)S,)*& ，EF\V，VC：EFD H BCE&

［ED］0 4’+-. 3 W，b-99,.+"). ^ 5，K-9,S’-2，!" #$& R,[’9:,"T ); .,"9,;T,.+ S-("’9,- ,. ;2**:(-*’ (!*)9-=,.-"’> >,:"9,S2",). :T:"’=:& 5-"’9 4’:& ，BCC/，

/G：EFG H BCV&

［EV］0 8-":2!,I) b):!,.)& R,9’(" R’"’(",). ST U. 7,"2 NX4 ); "!’ -=)@ ^’.’ ,. K,);,*= 4’:2*",.+ ;9)= - O,"9)+’. 4’=)[-* N9)(’::& @##*& A.[,9).&

W,(9)S,)*& ，BCCE，QG：VBQE H VBQQ&

［EQ］0 O,()*-,:’. W b，4-=:,.+ O K& R’.-"29,.+ +9->,’." +’* ’*’("9)#!)9’:,: （R^^A）-##9)-(!’: ") :"2>T "!’ >,[’9:,"T ); -==).,-Y)<,>,?,.+ S-("’9,-&

3& W,(9)S,)*& W’"!)>:，BCCB，VC：E\F H BC/&

［EG］0 W-9I US’I%’ @，!" #$& X!-9-("’9,?-",). ); W,(9)S,-* X)==2.,",’: -.> X)=#):,",). ,. X).:"92("’> R-,9T 5’"*-.> 5-:"’%-"’9 A;;*2’."& @##*&

A.[,9).& W,(9)S,)*& ，BCC/，QF：VCQC H VCQF&

［E\］0 M-[’9=-. @ W，7#’I:.,c>’9 @ ^ X M，!" #$& 7#-",)"’=#)9-* :"-S,*,"T ); -. -==).,-Y)<,>,?,.+ ()==2.,"T ,. - .,"9)+’.Y:-"29-"’> ;)9’:" :),*& W,(9)S&

A()*& ，BCCE，DB：/V H DV&

［EF］0 8-=-9 Z[’>，!" #$& U.;*2’.(’ ); A;;*2’." U99,+-",). ). X)==2.,"T X)=#):,",). -.> L2.(",). ); @==).,-YZ<,>,?,.+ K-("’9,- ,. 7),*& @##*&

A.[,9).& W,(9)S,)*& ，BCCE，QG：/DBQ H /D//&

［BC］0 @29d*,’ XdS9).& O,"9,;,(-",). -.> O,"9,;T,.+ K-("’9,- ,. "!’ M)%’9 7’,.’ 4,[’9 -.> A:"2-9T （L9-.(’）& @##*& A.[,9).& W,(9)S,)*& ，BCC/，QF：GCFE

H GECC&

［BE］0 b’S’ W R,).,:,，!" #$& e2-.",;,(-",). ); O,"9):)=).-: )*,+)"9)#!-YM,I’ @==).,-YZ<,>,?,.+ K-("’9,- -.> O,"9):#,9- :##& ;9)= L2**Y7(-*’ 5-:"’%-"’9

89’-"=’." N*-.": ST X)=#’",",[’ NX4& @##*& A.[,9).& W,(9)S,)*& ，BCCB，Q\：BDV H BV/&

［BB］0 ^,’:’I’ @，N29I!)*> J，5-+.’9 W& X)==2.,"T :"92("29’ -.> -(",[,"T >T.-=,(: ); .,"9,;T,.+ S-("’9,- ,. - #!):#!-"’Y9’=)[,.+ S,);,*=& @##*&

A.[,9).& W,(9)S,)*& ，BCCE，QG：E/VE H E/QB&

［B/］0 W)S-99TK ]，5-+.’9 W，!" #$& N!T*)+’.’",( #9)S’: ;)9 -.-*T?,.+ -S2.>-.(’ -.> :#-",-* )9+-.,?-",). ); .,"9,;T,.+ S-("’9,-& @##*& A.[,9).&

W,(9)S,)*& ，EFFQ，QB（Q）：BEVQ H BEQB&

［BD］0 R,).,:, b W，M-T"). @ X，b-9=: ^，!" #$& e2-.",;,(-",). ); O,"9):)=).-: )*,+)"9)#!-Y*,I’ -==).,-Y)<,>,?Y ,.+ S-("’9,- -.> O,"9):#,9- :##& ;9)=

;2**Y:(-*’ %-:"’%-"’9 "9’-"=’." #*-.": ST()=#’",",[’ NX4& @##*& A.[,9).& W,(9)S,)*& ，BCCB，Q\（E）：BDV H BV/&

［BV］0 5-+.’9 W，O)+2’9- R 4，329’":(!I) 7，!" #$& X)=S,.,.+ ;*2)9’:(’." ,. :,"2 !TS9,>,?-",). （LU7b）%,"! (2*",[-",). -.> =-"!’=-",(-* =)>’*,.+ ")

:"2>T#)#2*-",). :"92("29’ -.> ;2.(",). ); -==).,-Y)<,>,?,.+ S-("’9,- ,. -(",[-"’> :*2>+’& 5-"’9 7(,& 8’(!.)*& ，EFF\，/G（DYV）：DDE H DDF&

［BQ］0 b,)9.: 5 R，b-:",.+: 4 X，b’-> U W，!" #$& @=#*,;,(-",). ); EQ7 9,S):)=-* 4O@ +’.’: ); -2")"9)#!,( -==).,-Y)<,>,?,.+ S-("’9,- >’=).:"9-"’: "!’

2S,P2,"T); .,"9):):#,9-: ,. "!’ ’.[,9).=’."& W,(9)S,)*)+T& EFFV，EDE：BGF/ H B\CC&

［BG］0 N-9I bYR，4’+-. 3 W，O)+2’9- R 4& W)*’(2*-9 -.-*T:,: ); -==).,-Y)<,>,?,.+ S-("’9,-* #)#2*-",).: ,. -’9-"’>-.)<,( Z9S-* #9)(’::’:& 5-"’9 7(,&

8’(!.)*& ，BCCB，DQ（EYB）：BG/ H B\C&

［B\］0 ])%-*(!2I，!" #$& X!-.+’: ,. "!’ ()==2.,"T :"92("29’ ); -==).,-Y)<,>,?,.+ S-("’9,- >29,.+ :’().>-9T :2((’::,). ); (-*(-9’)2: +9-::*-.>:&

A.[,9).& W,(9)S,)*& ，BCCC，B：FF H EEC&

C\VE 0 生0 态0 学0 报0 0 0 BG 卷0
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［/0］1 23"-4- 54-.)，67-88,9,7- :& ;7,8")<-& =##*,(-",). )> :’-*?@,9’ AB: @) C"3DE F>>’("8 )> =99).,39 ). A)#3*-",). C,G’ )> =99).,-?5H,D,G,.+

I-("’7,- ,. C),*& =##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，/LLM，NL：OLLP Q OLOR&

［SL］1 =..- ;’79-.88).，!" #$& T3-.",>,(-",). )> =99).,-?5H,D,G,.+ I-("’7,- ,. =7-K*’ C),* KE :’-*?@,9’ AB:& =##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，/LLO，RN：

0N/ Q 0NR&

［SO］1 U,).- V，W)7D-.，!" #$& =3")"7)#!,( =99).,-?5H,D,G,.+ I-("’7,- B)."7,K3"’ J,.,9-**E ") X,"7,>,(-",). ,. - X,"7)+’.?Y9#-("’D U)7’8"’D F()8E8"’9&

=##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，/LLZ，NO：O0N Q /LR&

［S/］1 C!-7). =<7-!-9,，!" #$& F>>’(" )> C),* =99).,39 B).(’."7-",). ). X/5 :’*’-8’ -.D ). "!’ B)993.,"E C"73("37’ )> =99).,- 5H,D,G’78 -.D

[’.,"7,>,’78& =##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，/LL/，RP：ZRPZ Q ZR0/&

［SS］1 A-3* B I377’**，!" #$& YD’.",>,(-",). )> I-("’7,- :’8#).8,K*’ >)7 =99).,- 5H,D-",). ,. U7’8!%-"’7 =\3-7,-& =##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，/LL/，RN

（O/）：ZN0O Q ZPLL&

［SM］1 ]’7!-+’. U W J，V--.K7)’4 ; W，!" #$& B)9#’",",). >)7 -99).,39 K’"%’’. #*-." 7))"8 -.D .,"7,>E,.+ -.D !’"’7)"7)#!,( K-("’7,- -.D "!’ ’>>’("8 )>

#7)")G)-. +7-G,.+& A*-." C),*，O00Z，ONL：/MO Q /ZL&

［SZ］1 ^,*!’*9 :，=K’*,)<,(! =，!" #$& F>>’(" )> *).+?"’79 -99).,- 8"-7<-",). ). "!’ )H,D-",). )> -99).,- -.D !ED7)HE*-9,.’ KE X,"7)8)9).-8 ’37)#-’-&

W& I,)(!’9& ，O00P，O/M：POO Q POZ&

［SR］1 W)!.8").’ I ;，!" #$& A!E8,)*)+,(-* ’>>’("8 )> *).+?"’79’.’7+E?8)37(’ D’#7,<-",). ). "!’ 837<,<-* )> - 9-7,.’ (!’9)*,"!)"7)#!,( -99).,39?)H,D,G,.+

K-("’7,39& J-7& F()*& A7)+& C’7& ，O0PP，M0：/0Z Q SLS&

［SN］1 =..’""’ I)**9-..，!" #$& _7)%"! -" V)% =99).,39 B).(’."7-",).8 -.D C"-7<-",). :’8#).8’ -8 A)"’.",-* U-(")78 Y.<)*<’D ,. X,(!’ [,>>’7’.",-",).

-9).+ =99).,-?5H,D,G,.+ I-("’7,-& =##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，/LL/，RP：MNZO Q MNZN&

［SP］1 6)%-*(!34 _ =，C"’#!’. W :，!" #$& =.-*E8,8 )> -99).,-?)H,D,G,.+ K-("’7,- )> "!’ ! 83KD,<,8,). )> "!’ (*-88 A7)"’)K-("’7,- ,. ()-8"-* 8-.D D3.’8

KE D’.-"37,.+ +7-D,’." +’* ’*’("7)#!)7’8,8 -.D 8’\3’.(,.+ )> AB:?-9#*,>,’D ORC 7,K)8)9-* [X= >7-+9’."8& =##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，O00N，RS：

OMP0 Q OM0N&

［S0］1 C"’#!’. W :，6)%-*(!34 _ =，!" #$& =.-*E8,8 )> K?83K+7)3# #7)"’)K-("’7,-* -99).,- )H,D,G’7 #)#3*-",).8 ,. 8),* KE D’.-"37,.+ +7-D,’." +’*

’*’("7)#!)7’8,8 -.-*E8,8 -.D !,’7-7(!,(-* #!E*)+’.’",( #7)K,.+& =##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，O00P，RM：/0ZP Q /0RZ&

［ML］1 =**,8). C J，A7)88’7 W Y& =99).,- )H,D-",). -" *)% #; KE -""-(!’D #)#3*-",).8 )> .,"7,>E,.+ K-("’7,-& C),* I,)*& I,)(!’9& ，O00S，/Z：0SZ Q 0MO&

［MO］1 B-7.)* J，6)%-*(!34 _ -，[’ I)’7，̂ & X,"7)8)9).-8 ’37)#-’-*,4’ K-("’7,- D’"’("’D -8 "!’ D)9,.-." K?83K(*-88 %&’"!’(#)"!&*# -99).,- )H,D,8’78

,. 7’>’7’.(’ -.D *,9’D >)7’8" 8),*8& C),* I,)*)+E ‘ I,)(!’9,8"7E，/LL/，SM：OLMN Q OLZL&

［M/］1 W’..E C 6& Ia(49-.，=..- ;’79-.88).-，!" #$& V,9,.+ ,.D3(’8 +7)%"! )> - D,<’78’ >*)7- )> -99).,-? )H,D,8,.+ K-("’7,- ,. -(,D 8#73(’ >)7’8" 8),*

-8 D’"’79,.’D KE CCBA -.D [__F& C),* I,)*)+E ‘ I,)(!’9,8"7E，/LLS，SZ：OSSN Q OSMN&

［MS］1 6*’9’D"88). V，W,-.+ T T，!" #$& =3")"7)#!,( -99).,39?)H,D,8,.+ K-("’7,- ,. C%’D,8! 9)7 !3938& C),* I,)*& I,)(!’9& ，O000，SO：PS0 Q PMN&

［MM］1 23-. U，:-. ^，;3 W，C!’. T :& =99).,- )H,D,G,.+ K-("’7,- ()993.,",’8-.D "!’,7 ,.>*3’.(’ ). "!’ .,"7,>,(-",). #)"’.",-* )> B!,.’8’ 8),*8

9’-837’D KE D’.-"37,.+ +7-D,’." +’* ’*’("7)#!)7’8,8& =("- F()*)+,(- C,.,(-，/LLZ，/Z（R）：OSOP Q OS/M&

［MZ］1 b!-.+ V X，B-) ;，!" #$& :UVA -.-*E8,8 )> =5I?8#’(,>,( OR8 7[X= *,K7-7E >7)9 7’D 8),* ’.7,(!9’." (3*"37’& =("- A’D)*)+,(- C,.,(-，/LLR，MS

（R）：RSZ Q RMO&

［MR］1 I73.8 J =，!" #$& B)9#-7-",<’ D,<’78,"E )> -99).,- )H,D,G’7 ORC 7:X= +’.’ 8’\3’.(’8 ,. .’<’7?",**’D，",**’D，-.D 83((’88,).-* 8),*8，=##*&

F.<,7).& J,(7)K,)*& ，O000，RZ：/00M Q SLLL&

［MN］1 ;-E-"83 J，!" #$& @!’ *)%’8" *,9," )> #; >)7 .,"7,>,(-",). ,. "’- 8),* -.D ,8)*-",). )> -. -(,D)#!,*,( -99).,- )H,D,8,.+ K-("’7,39& C),* C(,& A*-."

X3"7)& ，O00S，S0：/O0 Q //R&

［MP］1 J)K’*E ; V @，;-38,.+’7 : A& J,(7)K,-* 37’-8’8：8,+.,>,(-.(’，7’+3*-",).，-.D 9)*’(3*-7 (!-7-("’7,8-",).& J,(7)K,)*& :’<& ，O0P0，ZS：PZ

Q OLP&

［M0］1 6))#8 ;?A，I& Ic""(!’7，!" #$& B*-88,>,(-",). )> ’,+!" .’% 8#’(,’8 )> -99).,-?)H,D,8,.+ K-("’7,-& W& _’.& J,(7)K,)*& ，O00O，OSN：ORP0 Q OR00&

［ZL］1 C,9). = T& I37").，!" #$& =3")"7)#!,( =99).,- 5H,D-",). -" V)% #; "!7)3+! d7’- ;ED7)*E8,8& =##*& F.<,7).& J,(7)K,)*& ，/LLO，RN：/0Z/

Q /0ZN&

［ZO］1 C(!7-99 =，[’ I’’7 [，_,’8’4’ =，!" #$& J,(7)’.<,7).9’."8 -.D D,8"7,K3",). )> .,"7,>E,.+ K-("’7, - ,. - 9’9K7-.’?K)3.D K,)>,*9& F.<,7).&

J,(7)K,)*& ，/LLL，/ （R），RPL Q RPR&

［Z/］1 W’.8’. 6，C*)"! X A，!" #$& F8",9-",). )> .,"7,>,(-",). -.D D’.,"7,>,(-",). >7)9 9,(7)#7)>,*’8 )> )HE+’. -.D .,"7-"’ ,. 9)D’* 8’D,9’." 8E8"’98& =##*&

F.<,7).& J,(7)K,)*& ，O00M，RL：/L0M Q /OLL&

［ZS］1 =. C J，W)E’ C I& F.!-.(’9’." )> ()3#*’D .,"7,>,(-",). D’.,"7,>,(-",). KE K’."!,( #!)")8E."!’8,8 ,. 8!-**)% ’8"3-7,.’ 8’D,9’."8& V,9.)*&

5(’-.)+7& ，/LLO，MR：R/ Q NM&

［ZM］1 V)""’ Ie’7739，!" #$& F.39’7-",.+ -99).,-?)H,D,G,.+ K-("’7,- ,. ’.<,7).9’."-* 8-9#*’8 38,.+ ()9#’",",<’ AB:& W)37.-* )> J,(7)K,)*)+,(-*

J’"!)D8& /LL/，ZO：//N Q /S0&

［ZZ］1 54-K’ C，C-")! ;，̂ -"-.-K’ 2& Y. 8,"3 -.-*E8,8 )> .,"7,>E,.+ K,)>,*98 -8 D’"’79,.’D KE ,. 8,"3 !EK7,D,G-",). -.D "!’ 38’ )> 9,(7)’*’("7)D’8& =##*&

F.<,7).& J,(7)K,)*& ，O000，RZ：SOP/ Q SO0O&
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［/0］1 2*,.- 3 3)*’，!" #$& 4"5-",6,(-",). )6 2(",7,"8 -.9 :-("’5,-* 3);;<.,"8 4"5<("<5’ ,. :,)6,*;= >5)%. ). ?’;@5-.’= A5-.=6’55,.+ BC8+’.& 2##*&

D.7,5).& ?,(5)@,)*& ，EFFG，HF：IJKE L IJKJ&

［/H］1 2; M-.+，N)<.+OP-. N)).，Q. 4 R,;& 3!-5-("’5,S-",). -.9 ’7-*<-",). )6 -’5)@,( +5-.<*’= ,. =’T<’.(,.+ @-"(! 5’-(")5& M)<5.-* )6 :,)"’(!.)*)+8，

EFFU，IF/：HI L KE&

［/K］1 P’’OV’<.+ W-5X，!" #$& D7-*<-",.+ "!’ ’66’(" )6 9,==)*7’9 )C8+’. ). -;;).,-O)C,9,S,.+ @-("’5,-* ();;<.,",’= ,. -(",7-"’9 =*<9+’& Y-"’5 Z’=’-5(!&

EFFG，UK：UEH/ L UEK0&

［/J］1 2<5’*,) ? :5,).’=，!" #$& Q.6*<’.(’ )6 V,66’5’." 3<*",7-5= ). W)#<*-",).= )6 2;;).,-OBC,9,S,.+ :-("’5,- ,. "!’ Z))" D.7,5).;’." )6 Z,(’& 2##*&

D.7,5).& ?,(5)@,)*& ，EFFE，0K（0）：UF0H L UFH/&

［0F］1 W-<* [ D :)9’*,’5，M-()@<= 2& [,@)(!-."，!" #$& V8.-;,(= )6 \,"5,6,(-",). -.9 V’.,"5,6,(-",). ,. Z))"OBC8+’.-"’9 4’9,;’."= -.9 29-#"-",). )6

2;;).,-OBC,9,S,.+ :-("’5,- ") [)% BC8+’. )5 2.)C,( P-@,"-"=& 2##*& D.7,5).& ?,(5)@,)*& ，IJJ0，0E（II）：GIFF L GIFH&

［0I］1 [--.@5)’X P M，:)9’*,’5 W [ D，!" #$& BC8+’. ().=<;#",). X,.’",(= )6 \,"5)=);).-= ’<5)#-’- -.9 \,"5)@-("’5 !-;@<5+’.=,= +5)%. ,. ;,C’9

().",.<)<= (<*"<5’= -" 9,66’5’." )C8+’. ().(’."5-",).=& 25(!& ?,(5)@,)*& ，IJJG，I0I：I/0 L I0E&

［0E］1 3,<9-9 >，Y’5.’5 2，:)5.!-59" 3& V,66’5’.",-* X,.’",(= )6 -;;).,-O -.9 .,"5,"’O)C,9,S,.+ @-("’5,-：2 =,;#*’ X,.’",( ="<98 @-=’9 ). )C8+’. -66,.,"8

-.9 #5)"). 5’*’-=’ 9<5,.+ .,"5,6,(-",).& W5)(’== :,)(!’;,="58，EFF0，GI：IH0G L IHHE&

［0U］1 ?-!*, 4 4，?(>,** Y :& \,"5,6,(-",). ,. "!5’’ 2*@’5"- =),*=：’66’(" )6 "’;#’5-"<5’，;),="<5’ -.9 =<@="5-"’ ().(’."5-",).=& 4),* :,)*& :,)(!’;& ，

IJKE，IG：UJU L UJJ&

［0G］1 4"-5X M ?，],5’=").’ ? R& R,.’",( (!-5-("’5,=",(= )6 -;;).,<;O)C,9,S’5 ();;<.,",’= ,. - 3-*,6)5.,- )-X %))9*-.9O-..<-* +5-==*-.9& 4),* :,)*&

:,)(!’;& ，IJJ0，EK：IUFH L IUIH&

［0/］1 N<"-X- BX-.)，R5-==,;,5- Z& P5,=")7-& 2##*,(-",). )6 Z’-*OA,;’ W3Z A) 4"<98 D66’("= )6 2;;).,<; ). W)#<*-",). 4,S’ )6 2;;).,-OBC,9,S,.+

:-("’5,- ,. 4),*& 2##*& D.7,5).& ?,(5)@,)*& ，EFFG，HF：IFFK L IFI0&

［00］1 M).’= Z V，?)5,"- Z N，R))#= POW，!" #$& 2 .’% ;-5,.’ -;;).,<;O)C,9,S,.+ @-("’5,<;，%&"’()(*(+#) ,’-("($!’#+) =#& 3-.& M& ?,(5)@,)*& ，

IJKK，UG：IIEE L IIEK&

［0H］1 ^)8"’X ? 2，Y-59 : :& V’"’(",). )6 -;;).,<;O)C,9,S,.+ @-("’5,- )6 "!’ @’"-O=<@(*-== )6 "!’ (*-== W5)"’)@-("’5,- ,. -T<-",( =-;#*’= %,"! "!’ W3Z&

2##*& D.7,5).& ?,(5)@,)*& ，IJJ/，0I：IGGG L IG/F&
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