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亚硝酸盐氧化细菌的生态位以及对海洋环境变化的响应机制 
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摘  要：硝酸盐是海洋微生物可利用氮的主要形式，也是限制表层海洋生物生产力的主要营养物质，

海洋中的硝酸盐主要由氨和亚硝酸盐的氧化产生。探索亚硝酸盐氧化细菌在海洋生态系统中的生态位

以及对环境变化的响应机制，对认识微生物参与的氮循环具有十分重要的意义。本文综述了海洋亚硝

酸盐氧化细菌的研究进程及其主要种类，并总结了其主要的生理生态学特征，指出微生物在海洋生态

系统变迁中所衍生出的适应对策。基于当前的研究现状，展望亚硝酸盐氧化细菌未来的研究方向，以

期更好地了解海洋中亚硝酸盐的氧化过程，为进一步认识氮在生物地球化学中的循环奠定基础。 
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Abstract: Nitrate is the main form of nitrogen available to marine microorganisms, and it is also the main 
limiting factor of nutrients on the production of surface marine organisms. In the ocean, ammonia and 
nitrite are oxidized to form nitrate. Exploring the niche of nitrite-oxidizing bacteria (NOB) in the marine 
ecosystem and its response mechanism to marine environmental changes is of great significance to 
understanding the nitrogen cycle in which microorganisms participate. Here, key bacterial species and 
their research progress in marine nitrite oxidation are reviewed. The physiological and ecological 
characteristics of NOB are summarized, and its adaptive strategies in the marine ecosystem are 
highlighted. Simultaneously, prospective research direction of NOB is elucidated to understand the 
oxidation process of nitrite in the ocean and the nitrogen cycle in biogeochemistry. 
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海洋是地球上最大的生态系统，约占地球表

面的 71%，同时也储存了大量的氮元素。氮元素

是生命体合成核酸和蛋白质等关键细胞化合物不

可缺少的必要元素，在生物学上具有高度多样的

可利用性。自然界中的氮素以惰性气体 N2 的形式

在大气中稳定存在，而生物体可利用的活泼含氮

物质则在环境中十分罕见；氮素的地球化学循环

几乎完全依赖于由微生物所参与的氮的氧化还原

反应，因而硝酸盐、铵盐等活泼含氮物质经常作

为限制性营养盐制约着海洋生态系统的初级生产

力[1]。硝化作用以 NO3
−或 NO2

−作电子受体连接氮

循环中的好氧及厌氧途径，进而影响异化硝酸盐

还原、反硝化、厌氧氨氧化等过程[2]。 

亚硝酸盐氧化细菌(Nitrite-Oxidizing Bacteria，

NOB)是海洋微生物可利用氮的重要保护者，在微

生物地球化学循环中占据关键地位，其代谢功能

影响着海洋环境中碳、氮、硫的耦合关系 [3]。

NOB 的产物硝酸盐是海洋初级生产者的主要氮源，

可为海洋微生物的无氧呼吸提供电子受体[1,4]。另

外，NOB 在 NO 的转化中也起着重要作用，被认

为是生物圈中 NO 的主要贡献者和清除者[5]。完全

氨氧化菌(Comammox)参与的硝化过程则使得氮

元素的循环更加节能、高效。随着全球海洋脱氮

作用的持续发生，微生物介导的氮保护过程无疑

变得更加重要。在未来，对海洋环境中亚硝酸盐

氧化过程更加清晰、全面的认识，将有助于我们

更好地理解硝化微生物在海洋环境中的研究历程

及其复杂的生理生态学特征，为 NOB 在海洋环境

中的生态位分化提供理论依据，从而更好地认识

微生物所参与的地球化学氮循环。 

1  NOB 的研究历程 

亚硝酸盐氧化是硝化作用的第 2 步，也是有

氧生态系统中生物地球化学循环的关键过程。大

多数的海洋无机固定氮(即硝酸盐、亚硝酸盐和铵

盐)以硝化最终产物硝酸盐(99%)的形式存在，这

表明氨氧化第一过程的产物亚硝酸盐会在氧化酶

的作用下立即被氧化为硝酸盐，并以硝酸盐的形

式存在于海洋环境中[1]。海洋微生物纷繁复杂，

人类从海洋中分离培养出的自养微生物种群仅占

海洋微生物群落很小的一部分。当前已鉴定出的

NOB 主要隶属于 4 个细菌门，即变形细菌门

(Proteobacteria)、硝化螺旋菌门(Nitrospirae)、硝

棘菌门 (Nitrospinae)和绿弯菌门 (Chloroflexi)；含  

7 个属，即硝化杆菌属(Nitrobacter)、Nitrotoga、

硝 化 球 菌 属 (Nitrococcus) 、 硝 酸 螺 旋 菌 属

(Nitrospira)、硝化刺菌属(Nitrospina)、Nitrolancea

以及 Candidatus Nitromaritima。 

NOB 中隶属于 Nitrospirae 的 Nitrospira 最早

在 1986 年由 Watson 等从缅甸海湾中分离出，随后

在淡水、土壤、地下水、地热泉、废水处理厂等

多种环境中检测出，而且验证了该菌可在海生海

绵中繁殖，或生长于植物的根部、叶表面 [6]。

Nitrococcus 的纯培养物 Nitrococcus mobilis 最早分

离于 1971 年[7]，后续研究发现 Nitrococcus mobilis

的纯培养物可与氨氧化微生物合作，以甲酸盐、

乙酸盐等有机物为碳源，将氨氧化为 NO3
−，进行

异养或混合营养生长，而且该物种编码了多个复

合 底 物 结 合 酶 催 化 亚 基 的 α 亚 基 (nxrA)[8] 。

Nitrospinae 为化学自养型，在海洋中数量众多、

分布广泛，而且参与了深海中碳的固定过程[9]。

海洋中 Nitrospina 的纯培养物有 2 种，一种是从大

西洋中分离出的 Nitrospina gracilis[7]，另一种是从

黑海低氧区中分离出的 Nitrospina watsonii[10]，二

者均为化学自养型细菌且系统发育密切相关，具

有较高的生长速度。在热带海湾水和沉积物样  

品 [11]、海洋沉积物 [12-13]、沿海潮间带岩石栖息 

地[14]、低氧区海水[15]中也都检出了 Nitrospina 的

基因组信息。 

最初硝化作用被认为是由 2 个过程来完成

的，海洋中的氨态氮在氨氧化微生物的作用下，

经由羟胺氧化为亚硝酸盐，随后 NOB 将其氧化为

硝酸盐。2006 年，Costa 等[16]从最优代谢路径的
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动力学理论出发，提出关于 Comammox 的假说，

该假说认为在硝化微生物体内可以实现从氨到硝

酸盐的完全氧化，而且该微生物具有较低的生长

速率和高生长量，在与传统氨氧化细菌的竞争中

更具优势。2015 年，Daims 等[17]在关于 Nitrospira

的富集培养中发现 Nitrospira inopinata 体内含有多

个细胞器，参与且催化了完整的硝化过程，验证

了 Costa 等[16]关于 Comammox 的假说。Comammox

的发现为硝化过程的研究开辟了新的领域，表明

硝化过程 中 代 谢 活 动 的 分 工 并 不 是 必 需 的 ，

Comammox 可 以 单 独 完 成 从 铵 盐 到 硝 酸 盐 的   

转 化 。 当 前 所 有 已 知 的 Comammox 都 属 于

Nitrospira，其基因组包含了编码氨氧化以及亚

硝酸盐氧化全过程的完整遗传物质，包括氨单加

氧酶(Ammonia Monooxygenase，AMO)、羟胺脱

氢酶 (Hydroxylamine Oxidoreductase，HAO)、羟

胺 泛 醌 还 原 模 块 (Hydroxylamine Ubiquinone 

Reduction Module，HURM)以及亚硝酸盐氧化还

原酶(Nitrite Oxidoreductase，NXR)[17-18]。尽管当

前 Comammox 仅在海岸带地区被发现，远洋以及

深海中尚未检测到该物种的存在。然而相较于传

统的氨氧化微生物，Comammox 有着更具竞争力

的生长机制，在同一生物体内将氨直接氧化为硝

酸盐的行为使得氮的转化更加高效，同时节约了

生物体的能量[16]。 

2  NOB 的主要生理生态学特征 

2.1  NOB 参与的反应代谢途径 

硝化过程是生物地球化学和全球氮循环的关

键过程，NOB 参与了好养硝化过程的第 2 步(NO2
−

转化为 NO3
−)，这是氮转移以及生物体吸收获取

能量的关键过程。式 1 和式 2 分别表示的是 NH4
+

氧化为 NO2
−以及 NO2

−氧化为 NO3
−的过程。在

Comammox 发现以前，这 2 个反应是分 2 步由生

理结构不同的微生物催化进行的。Van Kessel 等[18]

在对滴滤池厌氧室微生物浓度较低的生物膜及

其他微生物聚集体的富集实验中进一步证实了

单一生物体中存在将 NH4
+直接氧化为 NO3

−的完

全硝化过程，并确定了能够催化该过程的方程式

(式 3)。 

NH4
++1.5O2→NO2

−+H2O+2H+
 (∆G°′=−275 kJ/mol) (1) 

NO2
−+0.5O2→NO3

−        (∆G°′=−74 kJ/mol) (2) 

NH4
++2O2→NO3

−+H2O+2H+  (∆G°′=−349 kJ/mol) (3) 

从热力学角度分析，亚硝酸盐氧化所释放的

吉布斯自由能为−74 kJ/mol，远小于氨氧化所释

放的−275 kJ/mol。另外，有研究指出在厌氧条件

下，NOB 可将 NO3
−迅速还原为 NO2

−，并以 NO2
−

作为电子受体来维持细胞的生命代谢 [5]。催化

NO2
−氧化反应的 NXR 属于钼蝶呤辅因子结合酶

的Ⅱ型二甲基亚砜还原酶，该酶有 2 种系统发育

形式：一种是细胞质导向型，另一种为周质导向

型[19-20]。这 2 种系统发育形式的酶均携带有周质

型 NXR 操纵子，而且该操纵子的末端氮原子上带

有可以同信号肽结合的 α-亚基(NxrA，催化亚基

位于细胞周质)、β-亚基(NxrB，含有 Fe-S 簇)、  

γ-亚基(NxrC，位于细胞质膜)以及一个类似 TorD

的伴侣亚基(NxrD，可能参与捕获辅助因子和亚

基的组装)[19,21]。硝化氮中的 NXR 活性位点位于

细胞周质中，亚硝酸盐氧化过程中产生的质子释

放到细胞周质中，可直接驱动质子原动力，促进

ATP 的产生，该代谢方式更加高效、节能[20,22]。 

2.2  海洋亚硝酸盐氧化过程在环境中的运行机制 

亚 硝 酸 盐 的 氧 化 过 程 主 要 由 NOB 和

Comammox 来完成，Nitrospira 可以将生态系统

中的尿素或氰酸盐转化为铵盐和 CO2，向尿素酶

为阴性的氨氧化微生物提供可供反应的氮源[8]。

氨氧化微生物以铵盐为底物进行氨氧化过程，并

将其反应的底物 NO2
−提供给 Nitrospira，从而形

成 了 硝 化 细 菌 之 间 “ 交 叉 进 料 喂 食 (Reciprocal 

Feeding Interactions)”作用。这种相互作用机制可

以促进 Nitrospira 在有尿素的栖息地生存，并减少

了与其他 NOB、反硝化细菌或是厌氧氨氧化菌对

游离亚硝酸盐的竞争[8]。Nitrospina 体内还含有编

码 cbb3 型末端氧化酶的基因，该酶对氧气具有较



2898 微生物学通报 Microbiol. China 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

高的亲和力和极强的依赖性，在低氧条件下也能

够催化氮的氧化反应[22]。实验证明在低氧区中，

Nitrospina 凭借较强的氧亲和力可与厌氧菌(厌氧

氨氧化菌、反硝化细菌)共存，并迅速占据优势，

完成亚硝酸盐的转化，从而控制低氧区中氮的流

失，具有较强的氧敏感性和环境适应性[23]。不同

于 Nitrospina 对 O2 较高的亲和力，Nitrococcus 编

码了具有较低亲和力的 aa3 型细胞色素氧化酶[22]。

在 纳 米 比 亚 低 氧 区 的 海 水 中 发 现 了 大 量 的

Nitrococcus，但奇特的是，在该海域并未检测到

亚硝酸盐的存在，并且 Nitrococcus 的丰度与亚硝

酸盐氧化速率不具有相关性，反而与硝酸盐还原

速率显著相关[3]。该现象可以推断在纳米比亚的

低氧海水中起到 NO2
−氧化作用的是 Nitrospina，

但 Nitrococcus 则可能发生了功能性转变，参与到

海洋生化循环的其他过程中[3]。 

对 Comammox 进一步研究发现，极端贫营养

条件中的完全氨氧化菌 Nitrospira inopinata 与氨氧

化微生物相比，对 NH4
+有着更强的亲和力[24]。这

主要是因为在极端贫营养条件中，完全氨氧化单

位摩尔的氨，产生的 ATP 可支持亚硝酸盐氧化，

这与不完全氧化相比，完全氨氧化的过程具有较

低的生长速率、更高的生长产量和更强的竞争力，

在硝化作用中可以更好地发挥其氧化能力[16,24]。同

时，Comammox 通过分解代谢反应与合成代谢反

应之间有效的偶联作用，也可以提高自身的生长

产量[24]。 

2.3  NOB 的生长策略 

NOB 参与的硝化反应在有氧条件下能以 CO2

为碳源，利用氧气和硝酸盐作为末端电子受体进

行亚硝酸盐的氧化[8,25-26]。此外，NOB 还可利用

替代能源参与微生物的新陈代谢，例如 NOB 作为

专性氧化菌以硫化物、甲酸或其他有机化合物为

底物的代谢反应[3,8]。氨氧化微生物利用氨完成硝

化作用，其产物亚硝酸盐是 NOB 所必需的底物，

二者在海洋中多为互利共生的关系[27]，但二者在

生理生化以及生长策略上不同，因此产生了明显

差异的丰度[28-30]。Comammox 主要以尿素等溶解

有机氮的形式来满足其对有机氮同化的需求，其

能量转换更为高效[4]。海洋中常见的亚硝酸盐氧

化细菌 Nitrospinae 和 Nitrospira，二者皆含有编码

脲酶和氰化酶的基因，可将尿素和氰酸盐转化为

NH4
+和 CO2

[8-9]。与氨氧化菌相比 NOB 有更高的

细胞增长率和死亡率，病毒裂解或浮游植物损伤

都有可能造成 NOB 数量的减少[4]。此外，不同于

化学自养型 NOB，光氧自养型亚硝酸盐氧化菌

Thiocapsa KS1 可将亚硝酸盐作为电子供体进行产

氧光合作用，这种独特的营养方式是独立于化学

自养型 NOB 的进化分支而存在的[31]。除氮循环

外，NOB 也参与到了海洋中碳的固定中来[9]，而

且其固碳量要高于氨氧化微生物[1]。 

3  影响 NOB 在海洋环境中生态位分化的
因素 

海水温度上升、海洋酸化、低氧区 O2 流失等

问题不断影响着微生物的生理状态和群落组成，

进而改变海洋中的微生物平衡，有机物质的供应

也间接影响或控制微生物的生存。微生物群落面

对不断变化的海洋环境，通过长期的适应不断进

化出了强大的功能适应性，进而更好地适应海洋

生态位的分化。影响生态位分化的主要因素有养

分、生物学相互作用、气候变化等。 

3.1  养分 

亚硝酸盐的氧化通常被认为是专性有氧的过

程，但在缺氧水域中亚硝酸盐氧化也在不断地发

生。原位条件下海洋中的亚硝酸盐含量很低，这

使 得 亚 硝 酸 盐 成 为 氧 化 过 程 的 限 制 性 底 物 。

Chang 等[32]通过采集辽河口沉积物柱状样品，得出

亚硝化单胞菌属在硝化潜势高的站位占据优势地

位，该菌在辽河口的硝化过程中发挥着重要的作

用。Sun 等[33]研究了东热带太平洋最小低氧区中 O2

和 NO2
−对亚硝酸盐氧化过程的调节作用，认为低

氧区中的 O2 抑制了海洋亚硝酸盐的氧化，O2 和

NO2
−很可能是造成海洋低氧区 NOB 差异的主要驱
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动力。Zhang 等[34]认为随着海洋深度增加，NH4
+和

NO2
−的浓度逐渐降低，NOB 对 NO2

−具有更高的

亲和力，并通过氮通量估算出每年全球 NO2
−氧化

量约为(2.28±0.54)×1014 mol，而 NOB 在海洋中固

定溶解无机碳的量大约是 0.26×1013 mol。 

3.2  生物学相互作用 

海洋微生物以庞大的种群规模、较短的世代

周期、高度的遗传多样性，以及水平基因转移等

属性共同完成微生物对海洋气候变化的适应[35]。

人类活动影响并推动着海洋环境的变化，使微生

物群落快速适应不断变化的环境，从根本上改变

了海洋微生物的群落结构[36]。亚硝酸盐氧化的过

程为许多浮游植物提供了主要的氮源，不同系统

发育谱系的 NOB 有着不同的选择偏好，并通过不

断增强其对生态环境的适应性而逐渐遍布全球。

海洋生态系统中大多数 NO3
−都是由氨氧化微生物

与 NOB 的耦合作用所产生[37]。在共培养实验中，

微生物间的相互利用与合作才形成了硝化物种间

典型的“交叉进料喂食”作用[8]。NOB 也可能与其

他硝化细菌之间存在复杂的相互作用，这种共生

的机制可能为互惠共生，也有可能为竞争关系，

它们共同影响着 NOB 在海洋生态系统中的生态位

分配[38]。 

3.3  气候变化 

温室效应改变了海洋浮游植物的生产力和群

落组成，从而影响全球生物地球化学循环。美国

佐治亚州萨佩洛岛附近海域的水温在 20−30 °C

时，因硝化微生物对温度变化的响应不同，使得

氨氧化与亚硝酸盐氧化过程停止耦合作用，NO2
−

得以短暂地积累[39]。也有研究指出，在未来海洋

生物群落组成中，海洋酸化带来的影响将会超过

气候变暖所带来的影响[40]。一项针对热带海洋生

物群落结构在 10 年间的序列记录表明，大多数的

物种已经适应了温度和光照的变化，但相对于硝

酸盐的可利用性，大多数的物种仍未能改变其已

经存在的生态位[41]。Ngugi 等[21]从红海水域中分

离出 Ca. nitromaritima，并指出 NOB 也许能够适

应更高盐度和更广温度范围的海洋环境。在开放

性的海洋酸化实验中，随海水 pH 的降低，氨氧化

的底物 NH3 转变为 NH4
+的质子，硝化过程逐渐受

到抑制，氨氧化速率也降低了 8%−60%[42]。也有不

同的观点认为在沿海水域或海洋沉积物中，pH 值

的降低仅对硝化作用有轻微的影响[43]。 

环境因子对 NOB 的作用可能是单一的，也可

能由多个环境因子综合作用。当前的研究多为人

为设置单一的环境变量来讨论该变量对菌群的影

响，但在海洋环境中，可能是多个环境因子的共

同变化作用于海洋微生物。这种环境因子综合作

用的效果对 NOB 可能表现出相加作用、协同作用

或是拮抗作用。多重应激源刺激下菌群的最终作

用效果还需要更多地探索。 

4  总结与展望 

亚硝酸盐氧化产生的硝酸盐为海洋环境提供

了可供微生物生命活动的可利用氮，同时 NOB 参

与的海洋固碳过程也使其成为当今国内外研究的

热点。NOB 潜在的功能转化可以让其适应范围从

海洋缺氧区到更为广阔的海洋资源，尽管 NOB 在

海洋环境中具有多样化的系统发育以及广泛的分

布范围，但是我们对于全球海洋生态系统中 NOB

的功能及生态作用的理解仍然落后于海洋氨氧化

微生物，其原因主要有几个方面：(1) 实验技术

限制了菌株的纯培养，菌株分离困难，而且 NO2
−

并不会在海洋环境中富集，大多数 NOB 仍然是未

富集培养的菌种[44]。(2) 关于菌株的潜在作用尚

不明晰，参与硝化过程的微生物在原位条件下的

硝化机理也有待更深入的研究。由于缺乏原位条

件下 NOB 的生态信息，当前尚不清楚使氨和亚硝

酸盐氧化速率保持平衡的原因。(3) 很少有研究

者将海洋生态系统中的亚硝酸盐氧化作为一个独

立的过程进行研究，因此，对海洋环境中 NOB 的

定量实验也很少。(4) 海洋环境复杂多变，而当

前的研究尚不能对多个复杂因子交替作用的亚硝
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酸盐氧化过程做出明确的判断。在未来，多个变

量交叉研究将会占据更加重要的地位，从而更好

地预测海洋中的硝化趋势以及做好氮预算。 

将 NOB 与其他种群成员之间的空间相互作用

更加精准地区分开来，需要开发新的研究方法，未

来将会有更多的研究应用于 NOB 和 Comammox

在原位条件下的快速区分。今后的研究也将使用单

细胞测序、宏基因组、宏转录组测序等分子生物学

方法和信息技术，解析微生物的代谢途径和细胞的

内部环境，更加深入地了解微生物功能特征及作用

机理。尽管当前大多数的海洋硝化过程研究仍集中

关注于氨氧化微生物，对 NOB 的关注较低，但我

们相信，随着对海洋更为深入的探索，NOB 也将

受到越来越多的关注，带给我们新的发现和收获。 
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