
微生物学通报 Apr. 20, 2023, 50(4): 1621−1638 
Microbiology China DOI: 10.13344/j.microbiol.china.220893 

http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn  Copyright ©2023 Microbiology China All Rights Reserved 

                           

资助项目：国家杰出青年科学基金(52225001) 

This work was supported by the National Science Fund for Distinguished Young Scholars of China (52225001). 
*Corresponding author. E-mail: yayi.wang@tongji.edu.cn 
Received: 2022-09-14; Accepted: 2022-11-27; Published online: 2022-12-26 

专论与综述

污水短程硝化体系氨氧化菌与亚硝酸盐氧化菌的生

态学研究进展 

韩梦欣，周明达，汪涵，王亚宜* 

同济大学环境科学与工程学院 污染控制与资源化研究国家重点实验室，上海 200092 

 

韩梦欣, 周明达, 汪涵, 王亚宜. 污水短程硝化体系氨氧化菌与亚硝酸盐氧化菌的生态学研究进展[J]. 微生物学通报, 2023, 

50(4): 1621-1638. 
HAN Mengxin, ZHOU Mingda, WANG Han, WANG Yayi. Progress in microbial ecology of ammonia-oxidizing bacteria and 
nitrite-oxidizing bacteria in partial nitrification systems for wastewater treatment[J]. Microbiology China, 2023, 50(4): 1621-1638. 

摘  要：短程硝化(partial nitrification, PN)是一种绿色低碳的生物脱氮创新技术，伴随厌氧氨氧化

(anaerobic ammonia oxidation, Anammox)污水脱氮技术的进一步推广，短程硝化作为提供其电子受

体的重要环节，已成为了污水脱氮领域的研究热点。氨氧化菌(ammonia-oxidizing bacteria, AOB)

和亚硝酸盐氧化菌(nitrite-oxidizing bacteria, NOB)是该技术的核心竞争微生物，掌握这两类微生物

的生态学特征，借助生态学理论和手段调控 AOB 淘汰 NOB，提高种群的可预测性，对于实现稳

定高效的短程硝化具有重要意义。本文基于生态学角度介绍了 AOB 和 NOB 基础分类、生理性能

及生态位分离，重点综述了短程硝化系统中 AOB 和 NOB 的生长动力学、群落构建、环境因素和

相互作用，最后对这两类微生物的未来研究重点和研究方法进行了展望，为短程硝化工艺的快速

启动和稳定运行提供理论指导。 
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Abstract: Partial nitrification (PN) is a novel low-carbon technology for biological nitrogen 
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removal from wastewater. With the application of anaerobic ammonia oxidation (anammox), 
PN, as the essential electron acceptor (i.e., NO2

−) supplier for anammox, has become a hot topic 
in the field of wastewater nitrogen removal. Ammonia-oxidizing bacteria (AOB) and 
nitrite-oxidizing bacteria (NOB) are the two key groups of microorganisms involved in PN. To 
achieve a stable and efficient PN process, we need to clarify the microbial ecology of AOB and 
NOB for the washout of NOB and regulation of AOB and strengthen the predictability of 
microbial community. From the viewpoint of microbial ecology, this review introduced the 
taxonomic status, physiological properties, and niche separation of AOB and NOB, and 
highlighted the growth kinetics, community assembly, environmental factors, and mutual 
interactions of AOB and NOB in the PN process. Finally, we propose the future research 
directions involving the two groups of microorganisms, aiming to provide theoretical guidance 
for the rapid start-up and stable operation of the PN process. 

Keywords: partial nitrification; ammonia-oxidizing bacteria; nitrite-oxidizing bacteria; ecology; 

wastewater treatment 

短程硝化(partial nitrification, PN)是指氨氮

(NH4
+)被转化为亚硝态氮(NO2

−)后未被进一步

转化为硝态氮(NO3
−)，进而实现硝化反应的缩短

和亚硝态氮的积累[1]。积累的亚硝态氮可通过反

硝化菌催化作用转化为氮气释放[2]，也可通过厌

氧氨氧化菌催化作用耦合完成氮气的转化与释

放 [3]。借助颠覆性脱氮技术——厌氧氨氧化

(anaerobic ammonia oxidation, Anammox)的研究

热潮，短程硝化作为提供其必要基质——NO2
−

电子受体的重要环节之一，成为脱氮领域的前沿

研究热点。短程硝化耦合厌氧氨氧化 (partial 

nitrification/anammox, PN/A)脱氮技术较传统硝

化反硝化脱氮技术具有显著优势：节省能源消

耗、无须外部有机碳源投入、减少剩余污泥产量、

降低温室气体排放 [4-6]等，该技术将为我国“双

碳”目标下实现污水处理减污降碳协同增效发挥

积极作用。 

氨氧化菌(ammonia-oxidizing bacteria, AOB)

和亚 硝酸盐氧 化菌 (nitrite-oxidizing bacteria, 

NOB)是短程硝化的两类核心竞争微生物，实现

短程硝化的关键在于 AOB 的富集及 NOB 的淘

汰。在以往研究中，学者们多通过优化调控污水

系统环境和运行条件，如溶解氧 (dissolved 

oxygen, DO)、温度、污泥龄(sludge retention time, 

SRT)及 pH[7-8]等因素来确保 AOB 成为优势种

群，实现稳定亚硝酸盐(NO2
−)积累。其基本思路

包括两个：(1) 基于 AOB 和 NOB 生理生态特性

差异(30 °C 下 NOB 世代时间>AOB 世代时间)，结合实际

污水运行操作(SRT 控制)来营造利于 AOB 的生

长环境，直接淘汰 NOB；(2) 采用适宜的抑制方

法(如添加高浓度抑制剂)，利用 AOB 较 NOB 更

强的抗抑制能力淘汰 NOB。然而，短程硝化在

工程应用方面仍存在技术瓶颈，尤其对于氨氮浓

度较低的主流市政污水系统，市政污水的动态特

性(如水质、pH、温度)使主流 PN/A 工艺成为高

复杂性的“开放式生物过程”，而短程硝化的工艺

性能对动态变化的预测性和可控性较差，使得亚

硝酸盐难以稳定积累。从微生物层面上看，一方

面，短程硝化系统中的 AOB 在与 NOB 的动态

竞争中无法占据绝对优势，导致全程硝化的发

生；另一方面，在通过管道系统将市政污水输送

至污水处理厂的过程中，由于硝化细菌(AOB 和
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NOB)存在于管道生物膜并随生物膜的侵蚀作用

被引入污水厂原水中，NOB 的持续供给将潜在

地促进污水处理系统 NOB 群落发展，进而导致

主流系统中不稳定的 NOB 抑制。因此，短程硝

化系统运行复杂性背后是以 AOB 和 NOB 为代

表的微生物群落调控方法的欠缺，这充分说明了

我们尚未完全掌握 AOB 和 NOB 的生理生态特

性及其在复杂生态系统中的生态学信息，亟待开

展基于微生物生态学指导 AOB 淘汰 NOB 从而

维持短程硝化稳定运行的研究。 

通过将微生物生态学(理论)与现代分子方

法(工具)相结合，可以为研究微生物世界中的相

互竞争、生态位分配和功能实现提供可能。就理

论指导而言，掌握功能微生物的生态学特征对于

优化调控短程硝化工艺(尤其对于市政污水处理

系统)至关重要。微生物生理生态多功能性可视

为一种基于生态位视角观察到的复杂性，其包括

微生物自身生理性能、对环境参数和生态策略的

不同适应、微生物之间的相互作用等。在运行良

好的短程硝化系统中，微生物可通过生理生态多

功能性，在微观尺度上形成一个动态生态系统，

对外部环境变化产生响应[9]。这种在微观尺度

上的生态系统可进一步促进体系内微生物间复

杂的相互作用，并与整体脱氮性能产生紧密相

关性[10]。因此，揭示驱动短程硝化实现的生态

系统将提升对废水处理过程微生物结构与功能

关系的理解。对于短程硝化而言，生态系统的破

译关键在于深入认识和了解功能微生物 AOB 和

NOB 生态学信息。 

本综述阐述了 AOB 和 NOB 的基础分类、

生理性能及生态位分离，重点综述短程硝化体系

中 AOB 和 NOB 的生态学信息，以期揭示 AOB

淘汰 NOB 的生态学原理，为提高两者种群动态

在短程硝化体系中的可预测性提供理论依据，并

最大程度地发挥微生物生态学理论在直接指导

工程实践方面的能力，为“双碳”背景下污水处理

厂中短程硝化工艺的高效应用提供借鉴。 

1  功能微生物 
硝化过程涉及的两类微生物(AOB 和 NOB)

被称为硝化细菌，是实现短程硝化过程的功能微

生物。 

1.1  氨氧化菌(AOB) 
AOB 在好氧条件下将氨氮转化为亚硝态

氮，属于专性自养型微生物，广泛存在于土壤、

湖泊、深海和污水处理池等多种环境中。自 1890 年

分离出首株 AOB 后，截至目前已识别出的 5 个

属分列于变形菌门的 β 亚纲和 γ 亚纲，其中 β

亚纲包括亚硝化单胞菌属(Nitrosomonas)、亚硝

化 螺 菌 属 (Nitrosospira) 、 亚 硝 化 弧 菌 属

(Nitrosovibrio)和亚硝化叶菌属(Nitrosolobus)[11]，

γ 亚纲包括亚硝化球菌属(Nitrosococcus)[12]。 

研究表明，AOB 在自然和人工生境中存在

种内竞争关系，使其生态位发生分化，进而出现

生态位分离现象。在自然生境中，海洋系统获取

的 AOB 序列属于 γ 亚纲，非海洋系统中的 AOB

则基本列于 β 亚纲[13]。在对淡水湖沉积物的研

究中发现，Nitrosospira 为优势菌群，而且 AOB

的物种分布与沉积物深度有关[14]。在土壤系统

中 处 于 优 势 地 位 的 AOB 也 被 证 明 属 于

Nitrosospira，而且在碱性和中性土壤中尤为明 

显[15]。在咸水域环境中附着型 AOB 以 β 亚纲的

Nitrosomonas 为优势菌，而浮游型 AOB 以 β 亚

纲的 Nitrosospira 为优势菌[16]。在人工生境中，

Nitrosomonas 和 Nitrosospira 是污水处理系统的

优势菌群[17]。 

1.2  亚硝酸盐氧化菌(NOB) 
NOB 在好氧条件下将亚硝态氮转化为硝态

氮，是专性化能自养型微生物，广泛存在于土壤、

海洋、湖泊及一些人工系统中。截至目前已分离
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出隶属于 4 个细菌门中的 7 个属，即硝化杆菌属

(Nitrobacter)、硝化菌属(Nitrotoga)、硝化球菌属

(Nitrococcus)、硝化螺菌属(Nitrospira)、硝化刺

菌属(Nitrospina)、Nitrolancea[18-20]和 Candidatus 
Nitromaritima[21]。 

NOB 在自然和人工生境的分布常表现出一

定规律性，不少研究证明 NOB 也存在生态位分

离现象。在自然生境中，海洋中的 NOB 优势菌

属大部分为 Nitrospina[22]；而 Nitrobacter 和

Nitrococcus 主要局限于淡水/河口生境[23-24]。土

壤系统中 NOB 的关键种属为 Nitrobacter 和

Nitrospira，二者的优势和劣势地位取决于施肥

种类和数量[25-26]。Candidatus Nitromaritima 是最

近根据红海卤水的宏基因组数据发现的，目前报道

仅存在于红海域中[21]。在人工生境中，Nitrobacter
和 Nitrospira 是污水处理系统的优势种属[27]。 

1.3  AOB 和 NOB 生理差异 
在非人工干预的自然生境中，AOB 和 NOB

在种属发育、代谢过程和固碳方式等生理性能上

有明显差异。 

基因图谱分析结果表明，在 AOB 和 NOB

两物种之间，除了亚硝化球菌属(Nitrosococcus)

和硝化球菌属 (Nitrococcus)之间亲缘关系较近

(二者属于同目不同科)，其他种属的亲缘关系均

相隔较远(不同门、纲或目)。因此，AOB 与 NOB

在自然生境中并无必然的进化关系。AOB 和

NOB 在生理发育上的差异决定了二者代谢类型

和代谢效率均有差异。从底物氧化热力学角度来

看，AOB 氧化 1 分子底物所释放的吉布斯自由

能为 274.7 kJ，而 NOB 氧化 1 分子底物所释放

的为 74.1 kJ[28]，前者远大于后者，表明 AOB 的

代谢更易发生。就固碳方式而言，AOB 各属均

采用卡尔文循环，每固定单位量的 CO2 需消耗  

3 个单位量 ATP，估算发现 AOB 代谢产生能量

中约 80%用于固碳[29]。据报道，NOB 中具有周

质 空 间 朝 向 亚 硝 酸 盐 氧 化 还 原 酶 (nitrite 

oxidoreductase, NXR) 的 种 属 (Nitrospira 、

Nitrospina 和 Candidatus Nitromaritima)采用还原

性三羧酸代谢方式固碳，具有细胞质朝向 NXR

的种属(Nitrobacter、Nitrococcus 和 Nitrolancea)

采用卡尔文循环方式固碳[30]，这种差异与不同

种类 NOB 进化过程相关，而且前者的固碳效率

要优于后者[31]。 

AOB 和 NOB 在生理性能方面的差异使其

在自然生境中存在多样的生态位分化潜能，这可

用于解释在复杂多样的自然环境中两种群呈现

出较明显的生态位分离现象。该潜能在人工干预

的生态系统中将得到进一步激发。 

2  功能微生物在短程硝化体系

中的生态学信息 
功能微生物的个体属性和相关群落的构建

演替对全球生态系统的物质循环具有重要意义。

AOB 和 NOB 作为短程硝化系统中的功能微生

物，其生理生态多功能性为氮素有效去除和系统

稳定运行奠定了重要基础。本节主要综述短程硝

化体系内 AOB 和 NOB 的生态学信息，基于生

态学视角剖析二者的生态位竞争机制，以期为种

群动态的预测提供理论依据，进而为调控短程硝

化的稳定运行提供新思路。 

2.1  生长动力学 
AOB 和 NOB 在人工生境中占据不同生态

位，与个别物种或物种组的生理特性相关。在生

长动力学、代谢灵活性和环境因素等各种特性

中，生长动力学起至关重要作用[32]。 

AOB 和 NOB 在污水处理领域的生长动力

学特性已开展了深入研究，主要围绕最大比生长

率 (μmax)
[33]、好氧衰减率 (b)[34]、底物亲和力

(a0)[33,35]、生长量(Y)[36]等动力学参数等方面，具

体参数如表 1 所示。 
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表 1  已报道的 AOB 和 NOB 动力学参数 
Table 1  The reported AOB and NOB kinetic parameters 
类别 

Category 

参数 

Parameter 

单位 

Unit 

温度 

Temperature (°C) 

pH 范围 

Range 

参考文献 

References 
AOB μmax d−1 20  7.5−7.8 0.792−1.008 [33,37-39] 

b d−1 20  7.0−7.5 0.066−0.320 [38,40-42] 
a0

NH3 L/g-Bio/h 22  7.7−7.8 3.560−1 384.020 [43-45] 
a0

O2 L/g-Bio/h 25  7.5 90.470−2 222.222 [44-48] 
Y mg-COD/mg-N 21−25  7.0−8.5 0.17−0.011 [38,41] 

NOB μmax d−1 20  7.3−7.8 0.005−0.088 [35,49-51] 
B d−1 20  7.0−7.5 0.045−0.170 [38,41-42] 
a0

NO2 L/g-Bio/h 25  7.3−7.6 10.560−1 315.790 [35,50-51] 
a0

O2 L/g-Bio/h 25  7.5−8.0 0.050−116.310 [35,45,48] 
Y mg-COD/mg-N 25−30  7.5−8.0 0.08−0.011 [18,35,41,51] 

动力学参数值范围基于不同研究条件获得，μmax：最大比生长率；b：好氧衰减率；a0
NH3：对氨的比亲和力；a0

O2：对氧的

比亲和力；a0
NO2：对亚硝酸盐的比亲和力；Y：生长量 

The large range of kinetic parameter values is due to different research conditions. μmax: Maximum specific growth rate; b: 
Aerobic decay rate; a0

NH3: Specific affinity for ammonia; a0
O2: Specific affinity for oxygen; a0

NO2: Specific affinity for nitrite; Y: 
Yield. 
 

研究表明，在主流 PN/A 系统中，AOB 比

生长率高于 NOB[48,52]。通过将 SRT 的倒数(即比

生长率)控制在 AOB 和 NOB 比生长率差值区间

内[53]，利用动力学参数——稀释率(D)选择性保

留比生长率快的 AOB，而使比生长率慢的 NOB

流失，这是实现短程硝化稳定运行的主要思路。

但 SRT 过小不利于 AOB 持留，进而影响 PN 系

统稳定性。另外，当温度降至 20 °C 以下时，NOB

和 AOB 生长速率差异较小[52]，难以保证系统

SRT 控制的有效性，继而限制这一方法的应用可

行性。 

就底物亲和力而言，AOB 对氨氮的亲和力

明显高于 NOB。大量研究表明，PN/A 系统中

高浓度 NH4
+极大地丰富了 AOB 生物量，尤其

是对于具有较低氨亲和力的 k-AOB[54-55]。例

如，在高氨氮废水短程硝化系统(进水浓度为

291−387 mg-NH4
+-N/L)中，AOB 生物量较 NOB

生物量高 3 个数量级，而城市污水短程硝化系统

(进水浓度为 42−53 mg-NH4
+-N/L)中差值仅 2 个

数量级[56]，这一研究结果表明 2 种菌的分离在

高氨氮废水中更为显著。此外，Martinez-Rabert

等[57]突破性地将研究点置于不同种属 NOB 对

NO2
−的亲和力差异，发现具有细胞质朝向 NXR

的 NOB 种属(Nitrobacter 和 Nitrococcus)对 NO2
−

的亲和力显著低于具有周质朝向 NXR 的 NOB

种属(Nitrospira 和 Nitrospina)和可溶性周质朝向

NXR 的 NOB 种属(Nitrotoga)。另外，对 NO2
−

亲和力的差异致使 Nitrobacter 和 Nitrospira 的分

布取决于 NO2
−的浓度，而 NO2

−负荷和饥饿条件

似乎并不直接影响 NOB 的分布[58]。理论上，若

将 控 制 污 水 系 统 NOB 中 的 优 势 种 属 为

Nitrobacter，有可能降低 NOB 整体竞争力，利

于实现短程硝化，提升系统脱氮效能。 

2.2  群落构建 
对于人工生态系统，生物反应器中的微生物

群落结构是决定废水处理功能、性能和稳定性的

重要参数[59]，但人们对这种群落的形成规则仍

然知之甚少。微生物生态学在直接指导工程实践

方面的薄弱现象也与微生物组成动态的不可预

测性、群落对外部干扰的不可预判性息息相关。

因此，解析短程硝化系统中关于群落构建的生态

学信息对其在工程应用方面的瓶颈突破具有重
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要意义。 

微生物群落组装过程是塑造群落结构的生

态系统过程，可分为确定性过程和随机性过程两

类(图 1)。确定性过程是指物种特征、物种间相

互作用等生物因素和环境条件等非生物因素起

决定性作用，微生物通常出现在合适特定生态位

的环境[60-62]；随机性过程则是认为物种在生态上

是等价的，不受其竞争能力差异影响，微生物出

现在具有相同或重叠生态位的环境[63-64]。前期研

究[65-67]发现，与随机机制相比，确定性机制在污

水处理生物反应器群落组装中占据主导地位。

因此，生物因素和非生物因素在短程硝化系统

的微生物群落构建过程中至关重要，这为通过

调控这些因素来实现微生物的选择性强化提供

了理论依据。换言之，若营造利于 AOB 的环境

条件、使 AOB 在相互作用中战胜 NOB，理论

上短程硝化可处于长久稳定态。因此，下文将

围绕 AOB 和 NOB 对环境因子的响应及相互作

用进行论述。 

2.3  环境因素 
环境因素是影响 AOB 和 NOB 生态分离规

律的重要驱动力，主要包括溶解氧、温度、pH

和抑制剂等(图 2)。AOB 和 NOB 的活性、丰度

和群落结构在不同人工系统中具有差异性，根本

原因在于二者对环境因子的响应不同，二者在污

水处理领域中的最适生长环境如表 2 所示。 

溶解氧对于 AOB 和 NOB 生态分离具有重

要作用[75]。基于 Monod 方程，AOB 和 NOB 的

氧饱和常数分别为 0.3 mg/L 和 1.1 mg/L[71]，因

而 AOB 往往被认为较 NOB 更利于氧气竞争[76]。

但 AOB 并非在所有情况下均具备氧气竞争的绝

对优势，因为 NOB 中的 Nitrospira 能够适应持

续的低 DO 环境，促使 NOB 群落向具有更高氧

亲和力的内部物种结构转变[77]。例如，当 DO 低

于 0.5 mg/L 时，Nitrospira 的生长速度比 Nitrobacter
高 2 个数量级[78]。而且，有学者发现 AOB 的氧

亲和力显著高于具有细胞质朝向 NXR 的 NOB

种属，与具有周质朝向 NXR 的 NOB 种属的氧 

 

 
 

图 1  微生物群落组装过程 
Figure 1  Microbial community assembly processes. 
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亲和力比较相近[57]。换言之，在短程硝化系统

中，当 Nitrobacter 是 NOB 群落中的优势种属时，

AOB 将主导对氧气的竞争；而当 Nitrospira 在

NOB 群落中占主导地位时，NOB 与 AOB 的氧

气竞争则将愈加激烈，这为调控短程硝化系统的

微生物构造提供了重要思路。因此，若能控制

Nitrobacter 成为 NOB 优势种属将有助于实现短

程硝化。事实上，已有研究表明，在缺氧/好氧

交替条件下运行的反应器易实现 Nitrobacter 主

导地位，硝化速率可达严格好氧条件的 2 倍[79]。

Bao等[80]的研究发现，DO水平突然上升(从0.3 mg/L

到 1.8 mg/L)也会使 Nitrobacter 迅速成为优势物

种，进而实现完全硝化向短程硝化的转变，这与

常规调控策略有明显差异。 

温度不仅是 AOB 和 NOB 生态位分化的主

要因素，还能显著影响 AOB 与 NOB 各种生态

型的相对丰度。研究表明，高温条件有利于短程

硝化实现。在高于 20−25 °C 的温度条件下，AOB

生长速率比 NOB 快，有利于亚硝酸盐积累[52]。

Trojanowicz 等[81]指出，温度高于 16 °C 可以提高 

 

 
 

图 2  不同环境因素对 AOB-NOB 生态分离的相关影响  
Figure 2  Correlative effects of different environmental factors on the niche separation of AOB-NOB. 

 
表 2  AOB 和 NOB 在污水处理领域中的最适生长环境 
Table 2  The optimum growth environment of AOB and NOB in wastewater treatment systems 
Item AOB NOB 

溶解氧 

Dissolved oxygen (mg/L) 

0.5−1.5[68]  1.0−2.5[68] 

温度 

Temperature (°C) 

30−35[52] 10−25[52,69] 

pH 8.2±0.3[70] 7.9±0.4[70] 

水力停留时间 

Hydraulic retention time (d) 

10−13[71] 2−6[71] 

固体停留时间 

Solid residence time (d) 

10−13[71] 2−6[71] 

碳氮比 

Ratio of carbon to nitrogen  

<1.5[72-73] <1.5[72,74] 
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AOB 和 NOB 的氮素转化率之比，保证 PN/A 系

统的良好运行。相对地，低温条件抑制 AOB 和

NOB 生长，但 AOB 遭受的影响更加显著，易导

致硝酸盐的积累[82-83]。Zhang 等[84]观察到，当温

度低于 5 °C 时 AOB 的数量比例为 32.9%，而在

14 °C 和 28 °C 则分别达到 35.1%和 41.5%，但

NOB 的数量比例在温度低于 5、14 和 28 °C 时

分别为 21.1%、21.9%和 25.2%。然而有研究表    

明[85-86]，短程硝化作用可以在低温下实现并保持

稳定。Gilbert 等[87]考察了 PN/A 工艺对温度梯度

的耐受性，创新性地提出冬季低温可能有助于抑

制 NOB，因为在低于 13 °C 的温度条件下 NOB

受影响最大，而且活性无法恢复。Li 等[88]推测

AOB 的优势种属 Nitrosomonas 在较低温度下能

够存活也有益于短程硝化的实现。此外，两种菌

在属水平上对低温胁迫的抗性也存在差异：

AOB 种属 Nitrosospira 比 Nitrosomonas 具有更强

抗性[54,89]，NOB 种属 Nitrospira 较 Nitrobacter
对低温环境的适应性更强[90]。在 10 °C 时，AOB

以 Nitrosomonas 为主，NOB 以 Nitrospira 为主；

在 5 °C 时，AOB 和 NOB 分别以 Nitrosospira 和

Candidatus Nitromaritima 为主[91]。 

游离氨(free ammonia, FA)和游离亚硝酸

(free nitrous acid, FNA)已被用作实现短程硝化

的核心抑制剂[92-93]。一方面，FA 能作为 AOB 基

质促进氨氧化过程；另一方面，AOB 较 NOB 具

有更高的 FA 抑制阈值和更快的活性恢复速度，

FA 可作为抑制剂用于选择性淘汰 NOB[94-95]。据

报道，FA 对 NOB 的抑制作用从低于 1 mg-NH3- 

N/L 开始有效，当高于 6 mg-NH3-N/L 时很可能

完全停止 NOB 生长；相比之下，AOB 的 FA 抑

制阈值可达 16 mg-NH3-N/L[96]。Wu 等[53]先将硝

化污泥暴露于 FA，再交替暴露在高 FA 和 FNA

中，使得 AOB 群落对 FA 和 FNA 产生抗性，同

时系统中检测不到 NOB 属，基本实现了 NOB 

的完全抑制。有证据表明，一旦 NOB 被控制到

最低水平，很难在短时间内重新聚集[53,92]。此外，

不同 NOB 物种对 FA 的耐受性也有所差异，

Nitrotoga 具有比 Nitrospira 更高的 FA 耐受性[48]，

尤其当 FA 浓度低于 30 μg-N/L 时，污水中的优

势种属 Nitrospira 比 Nitrobacter 更敏感[97]。结

合前文，将短程硝化工艺用于处理高氨氮废水

时，FA 对 NOB 的抑制效应将会更突出。然而，

NOB 也已被证实对 FA 具有一定适应性。An 等[98]

将 好 氧 颗 粒 在 反 应 器 中 连 续 暴 露 于 FA 

[(0.77±0.55) mg-N/L]近 18 个月后，固定在较大

颗粒中的 NOB 对 FA 具有很强抗性，短程硝化

作用逐渐转变为完全硝化作用。围绕污水处理系

统的研究表明，NOB 物种对 FNA 较 AOB 更敏

感[99]。NOB 的 FNA 抑制活性下降 50%的阈值范

围 是 0.42−1.72 mg-N/L ， 较 低 浓 度 的 FNA 

(0.011−0.07 mg-N/L)即对 NOB 活性具有抑制作

用，而当 FNA 浓度达到 0.026−0.22 mg-N/L 时

将会完全抑制 NOB[41]。FNA 的抑制作用在高氨

氮废水(如厌氧消化液、垃圾渗沥液、粪便污水

等)中尤为显著 [93,100]，这依赖于高强度氨的氧

化，如方程(1)、(2)所示。此外，还有学者创新

性地将生物反应器置于酸性环境下运行，利用

AOB 耐酸性特性维持体系中 FNA [方程(3)[101]]

以实现出水中稳定积累亚硝酸盐[102]，同时扩大

了短程硝化的应用广度。 
AOB

4 2 2 2NH 1.5O NO 2H H O         (1) 

2 2 aNO H HNO pK 3.25   ，            (2) 

2 pH 2 300/(273 temp( C))

total nitrite as N (mg/L)
HNO (mg - N/L)

10 e      (3) 

2.4  相互作用 

除环境因素外，AOB 和 NOB 分类群相关性

中的竞争、合作等相互作用也被证明对生态学中

的群落组成产生影响(图 3)[103]。 
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图 3  分类群相关性中竞争和合作对 AOB-NOB 群落组成影响 
Figure 3  Effect of the competition and cooperation in taxon relatedness on the community composition of 
AOB-NOB.  
 

2.4.1  竞争关系 

生态位与种间竞争紧密相关[104]。对于 AOB

和 NOB 而言，营养资源是微生物竞争的焦点。

亚硝酸盐作为 NOB 生长所需底物，可以被 AOB

通过反硝化作用还原成 NO[105]，因而在污水处

理体系中 AOB 和 NOB 存在对亚硝酸盐的竞争。

一方面，这种竞争关系会导致亚硝酸盐的消耗，

给以短程硝化为前提的相关耦合工艺体系如

PN/A 工艺、同步短程硝化反硝化工艺等带来负

面影响；另一方面，鉴于高浓度亚硝酸盐对硝化

菌生长具有毒害性[106]，此竞争一定程度上会减

弱对方微生物可利用的亚硝酸盐浓度，间接促进

AOB 和 NOB 生长发育。 

由不同物种产生的氧亲和力差异也可以介

导竞争。一般情况下，AOB 对溶解氧的竞争力

要强于 NOB，在硝化系统中 AOB 也相对更易主

导竞争进程。生态学中的资源竞争模型[107]指出，

在一定资源浓度下，相互竞争的微生物可以稳定

共存；在其他条件下，由于严重的资源限制，特

定的类群可能会被竞争对手击败。随着时间的推

移，有限资源的消耗将会塑造新的竞争进程。类

似地，当溶解氧充足时，AOB 和 NOB 能够以一

定比例共存。据统计，在 PN/A 系统中，AOB

活性是 NOB 活性的 2.4−53.0 倍[108]。由于 NOB

的氧气亲和力低于 AOB，低溶解氧条件易产生

环境胁迫，导致 NOB 生物量减少，对以

Nitrobacter 为 NOB 优势种属的高氨氮废水系统

的影响尤为显著，而 Nitrospira 可以逐渐适应低

氧环境并与 AOB 展开竞争，以帮助 NOB 在体

系中占据更多的生态位点。 

另外，AOB 与 NOB 的竞争离不开对碱度的

争夺。PN 系统中的碱度具有两种功能，一部分

用于维持短程硝化所需的 pH 条件；另一部分用

于中和短程硝化产生的酸。理论上，短程硝化过
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程的碱度消耗高于亚硝酸盐氧化过程，因为后者

不产生氢离子[109]，因而 AOB 对碱度的获取更加

迫切。有文献报道 AOB 和 NOB 最适 pH 值分别

为 8.2±0.3 和 7.9±0.4[70]，Zhang 等[110]也证明了

较高 pH 更有利于 AOB 种群的富集。 

此外，AOB 和 NOB 群落之间还存在对空间

的生存竞争关系。在硝化系统中，NOB 菌落的

密度低于 AOB 菌落，总体上 NOB 菌落和细胞

的分布比 AOB 菌落更均匀[36]。Okabe 等[111]考察

了市政污水生物膜和自养硝化生物膜中硝化细

菌的空间分布，结果表明 AOB 主要分布在整个

生物膜中，而 NOB 主要分布在常规活性污泥和

硝化强化活性污泥的内部。一般而言，氮循环微

生物在短程硝化的颗粒中具有清晰的径向分层，

这是各种细菌在对生长空间竞争后出现的生态

分离现象。AOB 被限制在颗粒的最外层，其次是

NOB 在表层下的薄有氧区域，而内层则由厌氧菌

占主导地位[112]。生物膜中 AOB 和 NOB 两类微

生物的分布特点与颗粒中的分布近乎一致[113]。 

2.4.2  合作关系 

尽管 AOB 和 NOB 存在明显的竞争关系，

但学者们逐渐意识到它们也共同参与了需要合

作的多物种水平行为，即二者在人工生境中呈共

生关系。依据对共生关系的生物体利弊关系而

言，其分为互惠共生、偏利共生、竞争共生和寄

生共生等种间关系[114]。 

AOB 和 NOB 具有相似的生长要求，能够通

过中间硝化产物——亚硝酸盐在生理方面产生

联系。NOB 能利用 AOB 代谢产生的亚硝态氮作

为底物实现自身代谢，又为 AOB 削弱了亚硝酸

盐的毒害，因此二者往往在硝化系统中呈共生关

系。在反应器运行中观察到亚硝酸盐的产生和消

耗，以及氧化期氨氮的利用和硝酸盐的产生，都

可以归因于 AOB 和 NOB 的协同作用。硝化菌

强化活性污泥中发生的亚硝酸盐的反复循环，在

生态学中被称为“盛衰”或“盛宴饥荒”[36]，这种现

象充分体现了 AOB 和 NOB 的活动周期。 

基于底物利用的相互作用广泛分布于 AOB

和 NOB 之间。氨被公认是促进 AOB 生长的能

源，除直接供给外，尿素和氰酸盐作为氨的来源

常被用作短程硝化系统的基质。但 AOB 不能直

接利用尿素作为氨氧化的底物，因其普遍不具有

分泌脲酶的能力。而有一些 NOB 种属 (如

Nitrospira)具有编码脲酶的基因[115-116]，能够分解

尿素向 AOB 供应氨，并由一种联合体通过相互

补充来完成硝化。同时，尿素分解产生的碱度也

可以用于弥补氨氧化过程的 pH 下降。Koch 等[115]

以尿素作为底物，将能够分泌脲酶的 NOB 与不

产脲酶的 AOB 共培养，发现二者可以共同生长

并观察到硝酸盐的产生，证明了二者间的共生关

系。除尿素外，对氰酸盐的利用也呈现出相似的

机制。据报道，N. gargensis 是唯一具有氰化酶

编码基因的 AOB[117]，但并未在污水处理体系中

发现其存在，因此认为短程硝化系统中的 AOB

所有测序基因组都不含氰化酶编码基因。然而，

几乎所有基因组序列的 NOB 都包含一个被注释

为氰化酶的基因[118]。在以生物膜或颗粒介导的

PN 系统中 NOB 通常生长于距 AOB 较近的空间

位置，能够借助氰化酶解毒体内的氰酸盐，同时

形成的铵被分泌到环境后可作为 AOB 的能量来

源和还原剂，产生亚硝酸盐供 NOB 利用。这种

相互补充的模式使 AOB 和 NOB 可以共同转化

氰酸盐以产生能量供给正常的生命活动。以氰酸

盐为底物的 AOB-NOB 体系存在证明了这一共

生关系[119]，在生态学上称之为偏利共生现象。 

在 AOB 和 NOB 生理功能表现过程中也发

现有互补现象的存在。铁是两种硝化细菌代谢必

需的元素，铁载体的产生、释放和吸收是获取环

境中铁元素的关键微生物机制[120]。对于 AOB 而

言，一些种属(如 Nitrosomonas europaea)自身并
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不含有编码铁载体的基因，无法直接摄取铁元

素，但其却含有编码铁载体受体的基因[121]，可

以利用其他微生物产生的铁载体摄取铁元素。据

报道，污水处理体系中的大多数 NOB 种属(如

Nitrobacter、Nitrospira)能够合成铁载体[116]，因

此可以与 AOB 相互协作，实现 AOB 对铁元素

的摄取，以帮助 AOB 更好地维持生理状态。 

此外，AOB 和 NOB 之间存在群体感应

(quorum sensing, QS)。基于 QS 的信息交换是一

种重要的微生物通讯机制，依赖于信号物质(如

酰基高丝氨酸内酯类化合物，AHLs)的分泌和感

应[122]。据报道，AOB和NOB都可以产生 C8-HSL

和 C10-HSL (属于 AHLs)[123-124]，并且不同的细

菌可以产生和感知具有相似酰基链长度的

AHLs[125]。因此，C8-HSL 和 C10-HSL 可能被

AOB 和 NOB 利用，并在群落之间的生物通讯中

发挥重要作用。 

总而言之，AOB 和 NOB 在短程硝化体系中

以偏利共生、互利共生的模式存在。就调控 AOB

淘汰 NOB 的目的而言，以偏利共生模式进行的

合作关系显然利于实现目标，而以互利共生模式

进行的合作关系虽无法直接促进 NOB 淘汰，但

一定程度上有利于 AOB 生长发育，应综合考虑

前文所述的其他因素，优化调控污水系统环境和

运行条件，进而确保 AOB 成为优势种群。 

3  总结与展望 
硝化微生物在污水处理厂脱氮过程中发挥

重要作用，对脱氮构筑物设计和出水水质起决定

作用。在污水处理厂生物脱氮效能研究中，掌握

脱氮体系中微生物的种类功能、与环境的相互作

用及群落组装演替均至关重要。短程硝化是一项

极具应用前景的新型生物脱氮工艺，其功能微生

物 AOB 的有效富集和 NOB 的高效抑制是启动

和维持短程硝化系统稳定运行的关键。 

本文基于生态学角度，系统介绍了 AOB 和

NOB 的基础分类、生理性能和生态位分离，重

点综述了短程硝化系统中 AOB 和 NOB 的生长

动力学、群落构建、环境因素和相互作用，为短

程硝化工艺的后续研究及推广提供指导。通过对

相关研究结果的梳理总结发现，仍有如下问题亟

待解决：(1) 目前 AOB 和 NOB 仍难以在纯菌株

水平上开展特性研究，因此较难完全解析两种微

生物代谢途径和功能特征，继而难以提出短程硝

化系统中潜在、确切的微生物机制；(2) 鉴于生

态学信息获取的延迟性和局限性，当前迫切需要

解决如何更加直接、全面、快速地获取生物脱氮

微生物群落信息的问题；(3) 因微生物组成动态

和适应策略的高度不可预知性，AOB 和 NOB 的

生态学信息目前在直接指导短程硝化实践方面

仍较有限。 

考虑到环境工程学和微生物生态学交叉的

必要性，在今后发展中，污水处理学者和微生物

学者可共同致力于以下几个方面的发展，从而最

大程度地为污水处理厂生物脱氮新工艺的高效

稳定运行提供理论和技术支撑。 

(1) 探寻新的技术手段以实现 AOB 和 NOB

的纯培养。采用特定选择性培养基，控制 DO、

温度、pH 等条件，以及增加或减少特定生长因

子等是分离培养两种微生物的经典策略。此外，

基于液滴的微流控技术在微生物学方面表现出

高通量单细胞培养、靶向测序和单细胞测序的优

势，其将对未来 AOB 和 NOB 的纯培养发挥一

定作用，但在好氧菌分离方面的应用潜力还需进

一步研究。细胞分选技术在硝化菌的分离中应用

广泛，既能保证培养条件，又可规避种间竞争影

响，与微流控技术耦合应用将为 AOB 和 NOB

的纯培养提供新思路。 

(2) 开发和标准化高通量分子技术，以快速

检查和筛选短程硝化系统中 AOB 和 NOB 的组
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成与活动。高通量分子方法的进步为研究微生物

世界中的竞争、生态位分配等现象提供了手段。

宏基因组学、宏转录组学、宏蛋白质组学和代谢

组学能够在特定环境条件下对整个微生物群落

进行独立于培养的分析，为探索生态系统的遗传

和生理多样性提供可能性，从而产生有关微生物

特性和潜在功能的信息。将上述方法组合，多角

度分析 AOB 和 NOB 之间物质系统利用和信号

分子调控的原理和机制，有助于加深对两种微生

物之间生态位分配和群体感应调控作用的理解，

进而有效揭示短程硝化系统微生物种群的结构-

功能关系。 

(3) 借助系统微生物学方法整合 AOB 和

NOB 生态信息，结合新的计算方法进行全面建

模，以预测短程硝化系统对外部扰动的响应。将

AOB 和 NOB 生态信息用于提取驱动短程硝化

系统主要过程的预测模型开发，对于更好地设

计、控制和理解短程硝化系统至关重要。为解决

多个指标之间相关性问题，可采用多元方法研究

高维组学数据矩阵之间的相互作用，其中由主成

分分析和偏最小二乘分析构成的数据降维已成

为主要分析方法。此外，未来进展将与硝化过程

微生物数据库的建设(包括微生物生态学信息和

工程实践操作参数)相关联。相关工作将有助于

更好地设计短程硝化系统和维持高效运行。 
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