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摘  要：作为好氧氨氧化的驱动者，氨氧化古菌(Ammonia-oxidizing archaea，AOA)和细菌

(Ammonia-oxidizing bacteria，AOB)一直是氮的生物地球化学循环的研究热点之一。由于它们的

相对丰度、群落结构和活性因环境而异，目前二者对全球氮循环的相对贡献仍存在争议。对培养

物和环境样品的动力学、基因组学等研究结果表明，这种差异主要是由 AOA 和 AOB 的生理生

态学差异导致的。氨浓度、pH、溶氧、温度等环境因素以及代谢途径等生理因素导致 AOA 和

AOB 的生态位分化。通过比较 AOA 和 AOB 在系统发育、对环境因子的响应以及代谢途径等方

面的差异，对好氧氨氧化微生物相关研究成果进行概括和总结，以便深入了解它们在不同环境中

对氮循环的相对贡献；同时对好氧氨氧化微生物今后的研究重点进行了展望。 
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Differences between ammonia-oxidizing microorganisms in 
phylogeny and physiological ecology 
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Abstract: The roles of ammonia-oxidizing bacteria (AOB) and ammonia-oxidizing archaea (AOA), 
as drivers of ammonia oxidation, in nitrogen cycle have been one of the most attractive topic in the 
field of microbial ecology. The relative importance of AOA and AOB in nitrogen cycle currently is 
still under debate since significant variations in the relative abundance, community structure and 
activity between them under different environmental conditions were observed. This discrepancy 
could be attributed to differences in the physiological ecology of AOA and AOB as evidenced by 
kinetics and genomes of cultures and environmental samples studies. Metabolic pathway and 
environmental factors like ammonia concentration, pH, dissolved oxygen and temperature were 
potential factors causing niche differentiation between AOA and AOB. Here, current knowledge of 
differences in the physiology, phylogeny, environmental responses and metabolic pathway between 
AOA and AOB were summarized, in order to gain deep insight into their relative contribution to 
nitrogen cycling under different environments. Finally, the future perspectives of AOA and AOB 
were proposed. 
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硝化作用是氮的生物地球化学循环的关键环

节，包括好氧氨氧化和亚硝酸盐氧化两部分，分别

由好氧氨氧化微生物和亚硝酸盐还原细菌介导。其

中，好氧氨氧化作为硝化作用的主要限速步骤，受

到 广 泛 关 注 。 在 第 一 株 氨 氧 化 细 菌

(Ammonia-oxidizing bacteria，AOB)被成功分离后的

一个多世纪里，AOB 都被认为是唯一具有氨氧化能

力的微生物，直到 21 世纪初，古菌氨单加氧酶 α

亚基基因 (Ammonia monooxygenase α-subunit ，

amoA)的发现 [1]以及氨氧化古菌 Nitrosopumilus 

maritimus SCM1 的分离培养[2]，才使好氧氨氧化微

生 物 从 细 菌 域 扩 展 到 古 菌 域 。 氨 氧 化 古 菌

(Ammonia-oxidizing archaea，AOA)的发现，重新激

起了人们对氨氧化微生物的研究热情。目前，在土

壤、湖泊、河口、深海、污水处理池等多种环境中

均发现了大量 AOA 和 AOB 的 16S rRNA 基因、

amoA 基因[3-6]。好氧氨氧化过程常与反硝化或厌氧

氨氧化等过程耦合产生 N2，起到氮移除的作用，对

生态系统氮平衡、水体富营养化、土壤肥力等具有

重要影响；另外，在废水处理生物脱氮工艺中，无

论是传统的硝化-反硝化工艺还是新型的氨氧化-反

硝化/厌氧氨氧化工艺，氨氧化都是其核心环节。因

此，AOA 和 AOB 的研究对环境保护、工农业生产

等都具有重要意义。虽然好氧氨氧化微生物的生理

学、生态学、基因组学、蛋白质组学等方面的研究

使我们对它们有了一定了解，但由于研究方法的限

制及其分布的复杂性和对环境胁迫的敏感性，目前

仍无法确定 AOA 和 AOB 对全球氮循环的相对贡

献，也尚不清楚如何调控它们的活性使其在生态修

复、废水处理等方面发挥重要作用。其生理生态学

差异将有助于我们进一步研究不同环境中 AOA 和

AOB 的群落组成和活性，但目前很少有文章将两者

进行比较。本文将通过 AOA 和 AOB 的比较，从系

统发育、对环境因子的响应、代谢途径等方面对氨

氧化微生物相关研究成果进行概括和总结。 

1  好氧氨氧化微生物系统发育 

虽然目前已培养的 AOA 和 AOB 种类较少，但

克隆文库、高通量测序技术等为我们研究其系统发

育提供了大量序列信息。16S rRNA 基因是研究微

生物进化关系及群落结构常用基因，在好氧氨氧化

微生物中 amoA 基因与 16S rRNA 基因的系统发育

树重合性较好，且相对于 16S rRNA 基因，amoA 基

因表现出更高的差异性，可以更好地区别 16S rRNA
基因相似性较高的不同种。因此，amoA 作为分子标

记广泛应用于环境氨氧化微生物群落结构研究中。 

1.1  氨氧化古菌 
2008 年，科学家们通过系统发生学和酶学分

析，将包括氨氧化古菌在内的部分泉古菌类群重新

划分成一个新门——奇古菌门[7]。根据 16S rRNA
和 amoA 基因的系统发育分析，目前已知的 AOA
划分为 Group I.1a、Group I.1b、ThAOA 和 Group 
I.1a-associated 四个类群。N. maritimus SMC1 是第

一株分离培养的氨氧化古菌[2]，属于 Group I.1a 类

群，它的发现使古菌的氨氧化功能得到证实，是好

氧氨氧化微生物研究的重要里程碑。之后，人们又

成功地从贫瘠土壤、淡水沉积物、农田等多种环境

中富集了 Group I.1a 菌株[8-10]。最近，从地热温泉

中富集的 Nitrosotenuis uzonensis 扩大了我们对这类

AOA 分布的认识[11]。2008 年，第一株 Group I.1b
氨氧化古菌 Nitrososphaera gargensis 从热泉微生物

席中被分离培养[12]。随后又有多株 Group I.1b 中的

AOA 被富集或分离，其中 Nitrososphaera viennensis 
EN76 是第一株从土壤环境中分离培养的 AOA，它

的纯培养为在土壤环境中广布的 Group I.1b 类群古

菌的研究提供了模式生物，是中温古菌研究的又一

里程碑[13]。Nitrosocaldus yellowstonii 则代表了在高

温环境中广泛存在的一个分支——嗜热 AOA 类群

ThAOA[14] 。 2011 年 富 集 到 的 Nitrosotalea 
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devanaterra 是目前唯一的专性嗜酸氨氧化微生物，

隶属于 Group I.1a-associated 类群[15]。酸性土壤约占

无冰陆地表面 30%，并且其中的硝化反应速率较

高，是研究全球氮循环不可缺少的一环，所以这个

发现为进一步研究氮的生物地球化学循环提供了

重要条件。 
除了上述已分离或富集培养的 AOA 之外，基

于 amoA 基因克隆文库的分析表明，自然环境中还

存在大量未知 AOA。2012 年 Pester 等将从 NCBI、

IMG/M 以及 Camera 3 个数据库中获得的所有古菌

amoA 序列用距离矩阵法、最大简约法和最大似然

法 3 种方法建树，划分为 5 个簇 [16] ，其中

Nitrosopumilis 、 Nitrososphaera 、 Nitrosocaldus 、

Nitrosotalea cluster 分别对应已知 AOA 分类中的

Group I.1a 、 Group I.1b 、 ThAOA 和 Group 

I.1a-associated 类群，而 Nitrososphaera sister cluster

类群中还未有 AOA 被描述。Nitrosopumilis cluster

在海洋水体和沉积物 AOA 中占主导地位，而

Nitrososphaera cluster 则主要存在于土壤以及潮间

带、河口等低盐环境中。 

1.2  氨氧化细菌 
目前为止，已知的 AOB 均属于 β-变形菌纲的

亚硝化单胞菌属 (Nitrosomonas)、亚硝化螺菌属

(Nitrosospira) 和 γ- 变 形 菌 纲 的 亚 硝 化 球 菌 属

(Nitrosococcus)。Purkhold 等根据 16S rRNA 基因的

系统发育树将 β-变形菌纲中的 AOB 分为 10 个

簇[17]。Avrahami 等根据 amoA 基因系统发育树将

β-变形菌纲中的 AOB 分为 12 个簇[18]，其簇与 16S 

rRNA 基因系统发育树中的相对应，并新增加了

Nitrosospira cluster 9−12。2010 年 Dang 等又在此基

础上新划分出 3 个簇 Nitrosospira cluster 13−15[19]。

其中，Nitrosospira cluster 2、3、4、10、11、12 及

Nitrosomonas cluster 7 是土壤中主要的氨氧化细菌

类群，土壤酸度及氨浓度是影响其分布模式的主要

环境因子[20-21]。Nitrosomonas cluster 6a 则是淡水生

态系统、废水以及生物滤池中的主要类群，在河口

和近岸等受淡水、废水影响较大的低盐环境中也有

发现[3,17]。海洋环境中存在大量 Cluster 13−15 氨氧

化细菌类群：Cluster 13 主要分布在近岸海洋环境

中；Cluster 14 在近岸和深海的高盐度环境均有发

现；而 Cluster 15 则主要存在于近岸和河口，特别

在河口环境中尤为常见[3,19]。由于缺少相应已培养

的 AOB，Cluster 9−15 在 16S rRNA 基因进化树上

还无法找到与其对应的分支，需要通过更多的纯培

养 AOB 和克隆序列来进一步确定。 

在已纯培养的 AOB 中，Nitrosomonas europaea
作为研究好氧氨氧化微生物生理、生化和系统发育

等方面的模式生物之一[22-24]，是目前研究最多的氨

氧化微生物。Nitrosococcus oceani 是 γ-变形菌纲中

唯一在海洋环境中广泛存在的种 [25]。2014 年，

Urakawa 等又定义了一个新种 Nitrosospira lacus，
其标准菌株 APG3 分离自淡水湖沉积物，是一株耐

寒、广 pH 的陆源氨氧化细菌[26]。这种具有独特生

境选择的 AOB 为自然界中氨氧化微生物的微生物

生态学研究提供了新的认知。 

2  对环境因子的响应 

AOA 和 AOB 的群落结构、丰度和活性在不同

环境中具有差异性，根本原因在于二者对环境因子

的响应不同。 

2.1  氨 
控制好氧氨氧化微生物分布的主要因素之一

是底物(NH4
+/NH3)浓度。对于培养的 AOA 和 AOB

的动力学研究表明，大部分 AOB 的半饱和常数 Km

值较高(>20 μmol/L)，只有少数的几株对底物浓度

要求较低，如 Nitrosomonas ureae 和 Nitrosomonas 
oligotropha[27]。而 AOA 的 Km 值(<1 μmol/L)和可耐

受氨的最大浓度普遍较低[28]，尤其是 Group I.1a 中

的 N. maritimus SCM1 底物的半饱和常数极低

(Km=133 nmol/L)，且其可耐受的氨的最高浓度不超

过 1 mmol/L[29]。另外，在 AOA 占主导地位的普吉

特海湾和马尾藻海水体中，氨氧化微生物的 Km 值

也极低(<100 nmol/L)[30-31]，表明在海洋原位环境中 
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AOA 对氨也具有极高的亲和力。对不同环境样品和

培养物中AOA和AOB的活性及丰度的检测结果同

样证明了 AOA 比 AOB 更适合寡营养环境：在淡水

沉积物的 AOA 和 AOB 富集培养物中，NH3 的增加

可以提高 AOB 的生长速率，而对于 AOA 的生长速

率则有所抑制 [9]；土壤环境样品中，AOB 只在

NH4
+-N 浓度较高(200 μg/g)的条件下才能生长，而

AOA 在 NH4
+-N 浓度<0.5 μg/g 的条件下仍可生

长[5]，且在含氮量高的草原土壤中，AOB 的丰度和

活性随 NH4
+-N 浓度升高而增加，并与硝化活性呈

正相关[32]；在寡营养的开放性海域，AOA 的丰度

高于 AOB 并且与硝化速率有很高的相关性[33-34]；

而在富营养的污水处理厂活性污泥里，AOB 的活性

和丰度更高[6]。因此 AOB 可能在富营养化的水体、

施肥土壤、污水处理池等 NH4
+浓度较高的环境下的

氨氧化过程中发挥重要作用，而 AOA 则是寡营养

环境下氨氧化作用的主要执行者。氨的浓度对 AOA

和 AOB 群落结构也有影响，在北极沿海和大西洋

热带海区上层水体中主要的 AOA 类群为适中氨类

群 HAC-AOA，而在氨浓度极低的大西洋热带海区

中、下层水体中适低氨类群LAC-AOA占有优势[35]；

对象山湾 AOB 群落结构研究表明，污染程度不同

的近岸站和远岸站的 AOB 群落分别聚集成簇，其

分布模式与 NH4
+-N 浓度显著相关[36]，同样的结果

在长江口潮间带也被报道[37]。 

2.2  温度 
温度是影响氨氧化微生物分布模式的重要环

境因素之一：在土壤、湖泊、海洋等中温环境中包

括 Nitrosoarchaeum limnia 、 N. koreenisis 、 N. 

maritimus 等在内的适中温类群占主导地位，而包括

N. yellowstonii 和 N. gargensis 等在内的嗜热类群则

是热泉环境中常见类群。同样，温度对 AOB 群落

结构也有重要影响，例如：在珠江口到南海的深海

站位与浅海站位沉积物 AOB 群落结构存在明显差

异，温度是造成这种差异的主要原因之一[3]；在北

美森林、荒漠、草地等土壤中，温度的年度差异与

AOB 群落结构变化密切相关[38]。以往研究表明，

AOA 对高温环境的适应性高于 AOB：已培养的 N. 
yellowstonii 的最适温度高达 72 °C，在 60−74 °C 下

具有较高的亚硝酸盐产生速率[14]，甚至在温度高达

97 °C 的热泉环境中仍可检测到 N. yellowstonii 和

N. gargensis 相关类群古菌的 amoA 相关基因及其转

录产物。热泉环境中氨氧化是产能最多的生理过程

之一，AOA 在此过程中起着至关重要的作用[39]。

而已培养的 AOB 的最适温度一般在 20−30 °C，且

目前为止还未在恒温高于 40 °C 的环境中检测到

AOB 的相关基因。温度不但影响着 AOA 和 AOB

的群落结构和活性，且对其多样性水平也有影响：

对中国海域沉积物中氨氧化微生物研究结果表明

AOA 的多样性在位于热带的南海地区相对较高，而

AOB 的多样性则在位于温带的黄、渤海区较高[3,19,34]。 

2.3  溶氧 
在很多 AOA 占主导地位的环境中，溶氧量

(Dissolved oxygen，DO)都较低。在南太平洋东部的

热带少氧海区水体及低氧的阿拉伯海水体中 AOA

的丰度均较高，且高于 DO 值较高的表层水体[40]。

在珠江口 DO 值<1 mg/L 的水体中，AOA 占主导地

位的 Marine group I 类群的相对丰度明显高于 DO

值>5 mg/L 的水体[41]。虽然 AOA 对低氧环境有很

强的偏好性和适应性，但是好氧氨氧化是一个严格

需氧的过程，氧气的可利用性对于 AOA 的分布和

活性有重要影响。在阿拉伯海 DO 浓度约为

5 μmol/L 的上层低氧水体中 AOA 的丰度和活性较

高，而在 600−750 m 氧气浓度低于检测极限时，

AOA 的丰度及 amoA 基因的转录产物也最少，说明

此时氧气的浓度已不足以支持 AOA 的氨氧化作

用[42]。与 AOA 相比，AOB 对环境 DO 量要求较高：

Abell 等发现在不同溶氧处理的沉积样品中，细菌

amoA 基因的转录量随着 DO 浓度的降低而减少，

且不同DO条件下的转录的细菌 amoA类型也不同，

但是古菌 amoA 的转录量和转录类群在不同溶氧样

品间没有明显变化[43]；在旱地土壤中，深层缺氧土
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层 AOA 的丰度较表层无明显变化，而 AOB 的丰度

则急剧降低[44]，类似结果在湿地土壤、湖泊沉积物

等样品中也有报道 [45-46]。另外，在含氧量较低

(<10 μmol/L)的水体中 AOA 的丰度明显高于

AOB[47]。对富集或纯培养的氨氧化微生物的动力学

研 究 表 明 AOA 的 氨 单 加 氧 酶 (Ammonia 

monooxygenase，AMO)展现出更高的氧气亲和力[48-49]。

综上所述，AOA 对低氧环境的适应性更强，在低氧

的海水、土壤、沉积物等环境中对硝化作用的贡献

可能大于 AOB。 

2.4  pH 
在酸性红土中 AOB 的 Nitrosospira 类群中的

Cluster 10、11 和 12 占有优势，而 Nitrosospira 的

Cluster 3a.1、3a.2 及 Nitrosomonas 的 Cluster 6 和 7
主要存在于碱性和中性土壤中[21]。AOA 中的 Group 
1.1a 的丰度与土壤 pH 值成反比，而 Group 1.1b 的

丰度与 pH 值成正比[21]。尽管不同分支间 pH 的偏

好存在差异，但从总体水平上来说 AOA 对酸性环

境的适应性高于 AOB。虽然目前为止只培养出一株

专性嗜酸 AOA，但是 Nitrososphaera cluster 和其他

amoA 分支在酸性土壤中的广泛存在表明还有其他

适应低 pH 的 AOA[16,50]，而 AOB 在低 pH 的环境中

丰度和活性很低甚至为零[51]。贾仲君课题组发现，

在酸性土壤中 Nitrososphaera clusters 的 AOA 是氨

氧化过程的主要参与者[52-53]。另外，贺纪正课题组

研究表明，在不同 pH 土壤中，AOA 和 AOB 群落

对环境变化的响应不同：在酸性红土中，长期施肥

会引起 AOA 群落结构显著变化[54]；而在同样长期

施肥的碱性土壤中 AOB 的群落组成变化显著[55]。

在酸性土壤环境中潜在硝化速率与 AOA 的丰度显

著相关而与 AOB 丰度无关[56-57]，而在碱性土壤中

的研究结果恰好相反[55]。以上研究表明，AOA 可

能在酸性土壤中的氨氧化过程中发挥主要作用，而

AOB 则是碱性土壤中对氨氧化起主导作用的微生

物。另外，在 pH 较低的黄海及渤海表层沉积物中，

AOA 占主导地位的 Marine group I 类群在古菌中的

相对丰度高于 pH 较高的东海北部沉积[58]；在珠江

口水体中，其相对丰度在 pH 较低的上游高于 pH
较高的下游地区，表明 AOA 可能较其他古菌更能

适应较低 pH[41]。说明在营养较丰富的边缘海，低

pH 沉积物中 AOA 对氨氧化作用的贡献可能较高

pH 区更突出。 
此外，光照、盐度、金属离子等因素也对氨氧

化微生物的分布有一定的影响。 

3  代谢途径 

3.1  氨氧化 
在AOB中，AMO催化氨的好氧氧化生成羟胺，

羟胺被周质的羟胺氧化还原酶 (Hydroxylamine 

oxidoreductase，HAO)氧化成亚硝酸盐。具体反应

如下： (1) 2H++NH3+2e−+O2→NH2OH+H2O ； (2) 

NH2OH+H2O→NO2
−+4e−+5H+。其中第二步生成的

电子中有两个电子用来补偿第一步反应，剩下的两

个电子经过电子传递链传递到末端氧化酶从而形

成质子动力势；(3) 2H++1/2O2+2e−→H2O (图 1)。对

于古菌 N. maritimus 的氨氧化作用化学计量学分析

表明其产生亚硝酸根所需的氧气和氨的相对量与

AOB 的相似，它们总反应式为 NH3+1.5O2→ 

NO2
−+H++H2O[29]。Vajrala 等通过稳定同位素示踪法

发现 N. maritimus 的氨氧化过程中有 NH2OH 的产

生和消耗并且伴随着能量的产生，证明羟胺是其氨

氧化过程的中间产物，AOA 中的氨氧化过程可能与

AOB 相似[59]，但是目前 AOA 的具体氨氧化过程尚

未探明。在已知的 AOA 的基因组中还没有发现类

似于 AOB 中的羟胺氧化还原酶基因 hao，可能在

AOA 中存在未知的酶可代替 HAO 氧化羟胺。另外，

也有观点认为古菌的 AMO 或其他酶催化反应可能

产生 HNO，HNO 被硝酰氧化还原酶 (Nitroxyl 

oxidoreductase，NxOR)氧化生成 NO2
−[60]。而且与

AOB 相比，AOA 中没有细胞色素 c 基因而是存在

大量编码多铜氧化酶和质体蓝素域蛋白的基因，这

表明 AOA 的电子传递机制与 AOB 不同[60-61]。 

3.2  固碳 
通常认为氨氧化微生物是能利用氨作为唯一 
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图 1  AOB 中氨氧化过程及其电子传递途径(基于[27]) 
Figure 1  Pathway for ammonia oxidation and the electron transport chain in AOB (modified from [27]) 

注：AMO：氨单加氧酶；HAO：羟胺氧化还原酶；cyt c：细胞色素 C；aa3：细胞色素氧化酶 aa3；QH2：还原型辅酶 Q；NADH DH：

NADH 脱氢酶；ATPase：ATP 合成酶. 
Note: AMO: Ammonia monoxygenase; HAO: Hydroxylamine oxidoreductase; cyt c: Cytochrom c; aa3: Cytochrome oxidase aa3; QH2: 
Reduced coenzyme Q; NADH DH: NADH dehydrogenase; ATPase: ATP synthase. 
 
能源、以 CO2 作为主要碳源的化能自养微生物，但

是 AOA 和 AOB 在固碳方面存在重要差异。AOB

通过卡尔文循环固碳，每固定 1 分子的 CO2 需消耗

3 分子的 ATP 和 2 分子的 NADPH，据估计其产生

的能量 80%用来固碳[62]。而 AOA 基因组中包含乙

酰辅酶 A/丙酰辅酶 A 羧化酶、甲基丙二酰辅酶 A

差向异构酶和变位酶、4-羟基丁酸脱氢酶等酶的编

码 基 因 ， 通 过 3- 羟 基 丙 酸 /4- 羟 基 丁 酸

(3-Hydroxypropionate/4-hydroxybutyrate ， 3HP/4HB)

途径固碳[60,63]。研究表明，AOA 固定 CO2 的方式

最节能，固定等量 CO2所消耗的能量是 AOB 的 2/3，

比拥有相似固碳途径的泉古菌消耗的能量还要低，

这为它们在寡营养环境中生存提供了条件[64]。不同

的固碳途径对氨氧化微生物生态适应性有重要影

响：3HP/4HB 途径中固定的是 HCO3
−，而 HCO3

−

是海洋环境中主要的碳素存在形式，这为 AOA 在

海洋中的广泛分布提供了条件；而卡尔文循环固定

的是 CO2，且在 AOB 的基因组中有碳酸酐酶编码

基因[65]，可以将 HCO3
−转化成 CO2，因此 AOB 利

用的无机碳源范围更广。 

3.3  产 N2O 
研究表明 AOA 和 AOB 都能产生 N2O。在 AOB

中主要通过 2 种途径生成 N2O：在有氧条件下，羟

胺在 HAO 的作用下氧化成 NO，进而形成 N2O[66]；

在低氧条件下，AOB 主要通过硝化菌反硝化作用在

亚硝酸盐还原酶的作用下将亚硝酸还原成 NO，再

经一氧化氮还原酶(Nitric oxide reductase，NOR)还

原成 N2O[67]。与 AOB 不同，目前对于 AOA 产生

N2O 的代谢过程仍然存在争议，因为在 AOA 的基

因组中既缺少类似于 AOB 中的 hao 基因，又缺少

参与硝化菌反硝化作用的 nor 基因。Löscher 等研究

表明 AOA 可通过未知的中间产物在氨氧化过程中

产生N2O[68]。Jung等通过同位素示踪证明土壤AOA
富集物产生的 N2O 存在 15,15N2O、14,15N2O、14,14N2O 

3 种形式，它们可能分别由氨氧化、硝化菌反硝化

作用及两个代谢途径结合产生[69]。而纯培养的 N. 

viennensis 可能通过混合形成机制产生 N2O，在这

个过程中来源于亚硝酸的 N 原子与来源于氨或者

氨氧化作用中间产物的 N 原子通过酶学反应结合

生成 N2O[70]。具体过程如图 2 所示[71]。 
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图 2  AOA 和 AOB 产 N2O 的途径(基于[71]) 
Figure 2  Pathway leading to N2O production of AOA and AOB (modified from [71]) 

 
4  展望 

基于 16S rRNA 和 amoA 基因的研究揭示了好

氧氨氧化微生物的群落结构特征，而同位素示踪技

术及全基因组测序技术的应用使我们对好氧氨氧

化微生物生态作用机理有了更多了解。但是，目前

仍然存在很多需要努力的方面，如：(1) 探求 AOA

的具体氨氧化途径，特别是明确催化羟胺氧化的酶

及其相关基因；(2) AOB 与亚硝化细菌间相互依存

的关系是两种功能微生物代谢耦合的典型范例，但

AOA 和亚硝酸盐氧化细菌之间的关系尚不清楚；(3) 

尽管分子生物学研究表明自然环境中 AOA 和 AOB

的多样性极高，但纯培养的种类却极少，严重影响

了氨氧化微生物生理生态学研究。单细胞测序技术

使获得环境样品中未分离培养的微生物全基因组

信息成为可能；宏基因组和宏转录组测序技术可以

从环境样品中获得大量序列信息，结合蛋白质学研

究能更好地推断氨氧化微生物的功能和环境适应

性；两者在环境氨氧化微生物中应用将从一定程度

上减轻培养困难对功能研究造成的困扰。另外，高

分辨率的二次离子质谱分析技术为原位研究好氧

氨氧化微生物代谢途径提供了有效手段。用微包埋

培养取代传统培养方法[72]，将为氨氧化微生物培养

提供更有利的条件。 
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