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摘要：全程硝化菌是近期微生物氮循环领域的重大发现之一，引发了对其全球分布、系统发育特征和生

理生化特性的广泛关注。本文综述了全程硝化菌在土壤、地表水、废水处理系统等生境的分布规律及影

响因子；并从底物亲和力、代谢多样性等方面阐述了其与传统硝化微生物间的竞争互作和生态位分离机

制；基于上述特征提出全程硝化菌在水处理领域中的应用前景，可能与其他脱氮微生物如反硝化菌、厌

氧氨氧化菌和厌氧甲烷氧化菌等耦合实现在低氨氮、低溶解氧条件下的污水深度脱氮，从而节省能耗并

降低温室气体排放。未来研究应继续深入研究全程硝化菌的生理生化特性，评价其生态功能和对氮素地

球化学循环的贡献，并探索其在生物水处理等领域的应用潜力。 
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传统硝化理论认为微生物自养硝化过程包

括由氨氧化细菌(Ammonia-oxidizing bacteria，

AOB)和氨氧化古菌(Ammonia-oxidizing archaea，

AOA)介 导的 氨 氧 化过 程 以 及亚 硝 酸 盐氧 化 菌

(Nitrite-oxidizing bacteria，NOB)介导的亚硝酸

盐氧化过程组成 [1]。2006 年，Coast 等通过最佳

代谢路径长度的动力学预测理论上存在能独立

完成全程硝化过程(Complete ammonia oxidation，

comammox)的微生物，且具备生长速率低、细

胞产率高的特点 [2]，这一预测直到 2015 年底才

被证实。来自荷兰、奥地利、美国的科学家分

别通过对不同环境样品的富集培养和宏基因组

测序分析，发现了一种可以独立完成 comammox

过 程 的 硝化 螺 菌 属 (Nitrospira)细 菌 [3–5]。 此 类

微 生 物 具备 硝 化 关键 功 能 酶 (氨 氧 化 过程 为 氨

单 加 氧 酶 (AMO) 和 羟 胺 脱 氢 酶 (HAO)， 亚 硝

酸 盐 氧 化 过 程 为 亚 硝 酸 盐 氧 化 还 原 酶 (NXR))

的完整基因组 [3–5]，可在单个微生物体内完成

两步硝化反应(式 1 和式 2)，将 NH4
+-N 氧化为

NO3
–-N。 
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NH4
++1.5O2→NO2

–+H2O+2H+           式(1) 

NO2
–+0.5O2→NO3

– ΔGo′=–74 kJ/mol      式(2) 

其中，ΔGo′=–275 kJ/mol。 

近 5 年来，有关全程硝化菌在环境生态分布、

分子遗传学和微生物学特性等方面的研究正在快

速增加。全程硝化菌在自然环境(如水体，土壤，

空气)和人工系统(如污水处理厂，饮用水处理系统，

循环水产养殖系统等)中广泛存在，是一类生态功

能重要的硝化微生物[6–10]，以 amo 作为特异分子标

志物，可将其划分为 clade A 和 clade B 型[3,11]。此

类微生物具备高氨亲和力、低氧适应性、低生长速

率和代谢多样性等特点[11–13]。全程硝化菌在废水生

物 脱 氮 系 统 活 性 污 泥 群 落 中 的 相 对 丰 度 为

0.02%–0.57%，在生物膜中相对丰度可高达 17%[14–16]，

某些三级处理系统中全程硝化菌可成为主导硝化

微生物(群落相对丰度：1.8%–19.4%)[17]。然而目前

有关全程硝化菌与传统硝化微生物的互作及生态

位分异的机制不清，原位硝化贡献不明，有关其在

废水深度处理中的应用探索仍处于起步阶段。 

本文概述了全程硝化菌的系统发育、生理生

化特性和生境分布特征，重点总结了全程硝化菌

在水处理系统中的研究进展，包括分布规律和影

响因子等，分析了其在废水脱氮过程中的功能及

潜在应用价值，以期为基于全程硝化菌的理论研

究及相关技术研发提供参考。  

1  全程硝化菌的分子生物学及生

理生化特性 

1.1  全程硝化菌的发现过程及分子生物学特性 

Van Kessel 等从水产养殖系统滴滤池的厌氧

段取样接种至序批式(Sequencing batch reactor，

SBR)硝化反应器。在连续运行 12 个月后，通过

对样品的高通量测序、宏基因组分析和分箱处

理，得到了 2 个全程硝化菌基因草图，且基因组

平 均 核 苷 酸 相 似 性 低 于 95% ， 分 别 命 名 为

“Candidatus Nitrospira nitrosa” 和 “Candidatus 

Nitrospira nitrificans”[4,18]。Daims 等从 1200 m 深

的石油勘探井管壁生物膜中采样，通过实验室富

集和宏基因组分析技术证实了全程硝化菌的存

在，并在 2 年后成功分离得到了第一株全程硝化

菌 Nitrospira inopinata[3,12]。Pinto 等也在同时期

从饮用水处理系统中采样，通过宏基因组技术组

装到一个全程硝化菌 Nitrospira sp. Ga0074138 的

拼 接 基 因 组 (Metagenome-assembled genomes ，

MAGs)[5]。这些研究均发现，全程硝化菌具有编

码全部硝化过程关键功能酶的基因，可在单个微

生物体内完成两步硝化反应[3–5]。 

迄今通过富集和宏基因组分箱组装技术得

到的全程硝化菌 MAGs 均属于硝化螺菌属的第二

分支(Nitrospira lineage II)，全程硝化菌与 NOB 型

硝化螺菌(NOB-Nitrospira)的 16S rRNA 基因序列

具有高度相似性而未独立成簇，是其长期未被发

现的主要原因[19]。两类微生物的核心基因组部分

重合，包括亚硝酸盐氧化途径、还原性三羧酸循

环(Reductive tricarboxylic acid cycle，rTCA 循环)

和糖异生途径等[11,20]。全程硝化菌祖先的 amo 和

hao 基因可能来自 β-AOB 中相关基因的水平转

移，且大部分全程硝化菌基因组的连续区域编码

单拷贝的氨氧化关键基因簇(amo、hao 和细胞色

素 c 合成基因等)[11,20]。全程硝化菌的 amo 基因与

AOA 和 AOB 中的 amo 基因相似度低，而与甲烷

单加氧酶基因(pmo)的相似度高于 90%[3,11]。因此，

大量研究采用 amo 基因作为特征分子标志物，以

区别环境样品中的全程硝化菌与传统氨氧化微
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生物[3,7,15–16,21–22]。目前文献报道的基于 amoA 和

amoB 基因的引物序列多达 10 对以上，用于识别

并定量总全程硝化菌以及不同分支和种水平的

全程硝化菌(表 1)。全程硝化菌与 AOB 相似，基

因组均编码 amoCAB 操纵子。AOB 的 AMO 酶由

3 个多肽亚基组成，其中 AmoA 和 AmoC 亚基为

膜结合蛋白，而 AmoB 亚基在周质空间且可能包

含 Cu2+催化的活性位点[23–24]。amoA 基因较为保

守，常用于作为研究 AOB 系统发育的标志物，

而 amoB 基因的序列变异性较高，可用于分辨亲

缘关系较近的 AOB 物种[25]。目前仅有一篇文献

报道了基于 amoB 基因的全程硝化菌定量，且未

分析全程硝化菌扩增 amoA 和 amoB 基因的覆盖

度及差异性[16]。 

根据 amoA 基因序列，全程硝化菌可划分为

clade A 型和 clade B 型，其中 clade B 型的氨氧化

相关蛋白进化速率显著快于 clade A 型，且两类

菌在基质转运、底物代谢、能量传递和环境适应

性等方面存在显著差异[11]。全程硝化菌的基因组

均编码复合体 I (NADH︰泛醌氧化还原酶)，利用 

 

表 1.  全程硝化菌的特异性 PCR 引物及条件 

Table 1.  Specific PCR primers and conditions for comammox bacteria 

Objective (Gene) Primers (5′→3′) Annealing temperature/°C References

Total comammox bacteria 
(amoA) 

comamoA AF: AGGNGAYTGGGAYTTCTGG 
comamoA SR: CCGVACATACATRAAGCCCAT 

55  [15] 

Total comammox bacteria 
(amoA) 

Ntsp-amoA 162F: GGATTTCTGGNTSGATTGGA  
Ntsp-amoA 359R: WAGTTNGACCACCASTACCA 

48  [21] 

Total comammox bacteria 
(amoA) 

pmoA-189b-F: GGNGACTGGGACTTYTGG 
Com_amoA_1_R: CGAGATCATGGTGCTGTGAC 

56  [6] 

Total comammox bacteria 
(amoB) 

Cmx_amoB 148F: TGGTAYGAYACNGAATGGG 
Cmx_amoB 485R: CCCGTGATRTCCATCCA 

52 [16] 

Total comammox bacteria 
(amoA)* 

First step:  
A189Y: GGNGACTGGGAYTTYTGG 
C576r: GAAGCCCATRTARTCNGCC 
Second step: 
CA209f: GAYTGGAARGAYCGNCA 
C576r-barcode: 
XXXXXXXXXXXXGAAGCCCATRTARTCNGCC 

52  
 
50  

[28] 

Clade A comammox bacteria 
(amoA) 

A378f: TGGTGGTGGTGGTCNAAYTAT 
C616r: ATCATCCGRATGTACTCHGG 

55  [28] 

Clade A comammox bacteria 
(amoA) 

ComaA 244F: TAYAAYTGGGTSAAYTA 
ComaA 659R: ARATCATSGTGCTRTG 

52  [7] 

Clade B comammox bacteria 
(amoA) 

ComaB 244F: TAYTTCTGGACRTTYTA 
ComaB 659R: ARATCCARACDGTGTG 

“Candidatus 
 Nitrospira nitrosa” (amoA) 

Nitrosa 469 F: GCGATTCTGTTTTATCCCAGCAAC  
Nitrosa 812R: CCGTGTGCTAACGTGGCG 

64  [22] 

“Candidatus 
 Nitrospira inopinata” (amoA) 

Inopinata 410F: TCACCTTGTTGCTAACTAGAAACTGG 
Inopinata 815R: TCCGCGTGAGCCAATGT 

“Candidatus Nitrospira 
nitrosa” (amoA) 

Nitrificans 463F: ATGTTCGCGGCACTGTT 
Nitrificans 836R: CCAGAAAGTTTAGCTTTGTCGCCT 

“Candidatus Nitrospira 
inopinata” (amoA) 

Nino 19F: ATAATCAAAGCCGCCAAGTTGC    
Nino 252R: AACGGCTGACGATAATTGACC 

52  [3] 

* represent that primers designed for partial nested PCR. 
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亚硝酸盐氧化过程释放的电子进行逆向电子传

输并合成 NADH[11,26]。Clade A 和 clade B 分别具

有 B 型和 E 型细胞复合体 II (琥珀酸:醌氧化还原

酶)，在疏水域和血红素含量上存在差异 [11,27]。

NOB-Nitrospira 拥有至少双拷贝的复合体 III (细

胞色素 bc)，而全程硝化菌的基因组缺少复合体

III 的第二个拷贝。由于亚硝酸盐氧化过程的逆向

电子传输需要复合体 III 的参与，因此当以亚硝

酸盐为唯一电子供体时，全程硝化菌因无法完成逆

向电子传输及 CO2 固定而无法生长[3,26]。最后，全

程硝化菌编码具有高氧亲和力的复合体 IV (bd 型

末端氧化酶)基因，有利于适应溶解氧条件[11]。 

Xia 等通过 amoA 基因高通量测序进一步将

clade A 型细分为 clade A1 和 clade A2 两个亚支，

其中 clade A1 分支包括“Candidatus Nitrospira 

nitrosa” ， “Candidatus Nitrospira nitrificans” 和

Nitrospira inopinata，clade A2 不存在典型富集 

物[28]。Palomo 等发现根据 haoA 基因相似性也可

将 clade A 型全程硝化菌划分为 clade A1 和 A2 分

支，且 clade A2 分支与 clade B 型的系统发育距

离更近[29]。β-AOB 中 hao 基因为多拷贝，而大多

数全程硝化菌中为单拷贝，hao 基因编码的 HAO

是具有亚铁血红素 P460 活性位点的周质空间型

酶，具有 8 个结合位点的高度保守序列，可作为

系统发育和功能的生物标志物[23,30–31]。目前 clade 

B 也缺少典型富集物和代表菌株，未来需加强不

同生境中的全程硝化菌富集培养和分类工作，以

丰富其菌种资源，有利于开展对其微生物学特性

的深入研究。 

1.2  生理生化特性 

对 迄 今 为 止 唯 一 的 全 程 硝 化 菌 纯 培 养 物

Nitrospira inopinata 的动力学研究发现，与传统

硝化微生物相比，其具有高氨亲和力、高底物同

化率及低生长速率等特点(表 2)[12]。陆地 AOA 和

AOB 的 氨 半 饱 和 常 数 (Km,NH3) 为 Nitrospira 

inopinata 的 7.3–89.8 和 38.8–4081.6 倍。Nitrospira 

inopinata 的高氨亲和力有利于其在陆地生态系

统的氨氮限制环境中生存。事实上，地下水、循

环水产养殖厂、自来水处理系统等(氨氮浓度：

4–60 μmol/L)的生物膜上均发现了高丰度的全程

硝化菌 [3,5–6,8]。Nitrospira inopinata 的产率系数

(Yield)高于 AOM 和 NOB，但最大比生长速率(μmax)

比其他硝化微生物低 1–3 个数量级[12,19,32–33]。相较

于两步硝化反应，全程硝化过程的 ATP 合成产率

更高，释放的能量供给单一微生物生长，细胞产

率更高。而基于最佳路径长度的动力学理论推

测，自养硝化过程 ATP 通量随代谢路径的延长而

降低，因此全程硝化的长代谢路径使得 ATP 产生

速率低，导致全程硝化菌生长缓慢[2,34]。另外，

全程硝化菌的 CO2 固定途径为 rTCA 循环，与 AOB

基 因 组 编 码 的 卡 尔 文 (Calvin Benson Bassham 

cycle，CBB)循环相比，固定单位 CO2 所消耗的

ATP 更少，能源利用效率更高(式 3，4)[19]。因

此，全程硝化菌适宜在底物浓度低、底物或生

物质混合程度小的聚集体环境 (如生物膜 )中缓

慢生长 [2]。 

CBB: 3CO2+9ATP+6NADPH→C3H7O6P+ 
6NADP++9ADP+9Pi                    式(3) 

rTCA: 3CO2+4ATP+NADPH+QH2+2Fdred→ 

C3H7O6P+NADP++Q+2Fdred+4ADP+4Pi   式(4) 

当 氨 氮 为 限 制 性 底 物 时 ， 高 氨 亲 和 力 的

Nitrospira inopinata 比生长速率可高于 AOA 和

AOB，获得生存优势；而当氨氮充足时，AOB

的最大比生长速率显著高于 AOA 和 Nitrospira 

inopinata，AOB 更具生存优势。值得注意的是，
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低氨氮环境中 Nitrospira inopinata 的竞争优势并

不代表其原位硝化活性或对硝化过程的贡献更

高。Nitrospira inopinata 的最大氨氮比利用速率

与 AOA 相似，仅为 AOB 的 0.045–0.530 倍，而

以 亚 硝 酸 盐 为 底 物 的 比 利 用 速 率 比 NOB 

(NOB-Nitrospira 和 NOB-Nitrobacter)低 1–2 个数

量级(表 2)。因此，假设 Nitrospira inopinata 和

AOB 在环境中具有同等竞争力、氨氮利用效率相

等 且 amoA 基 因 丰 度 反 映 活 性 ， 那 么 推 测

Nitrospira inopinata 的丰度至少为 AOB 的 1.89

倍时，其氨氧化贡献率才能高于 50%。同理，当

其与 NOB 共存时，Nitrospira inopinata 的丰度至

少需为 NOB 的 8.6 倍，才能对亚硝酸盐氧化过程

有主要贡献[35]。由于目前全程硝化菌的动力学数

据均来源于 Nitrospira inopinata，具有一定局限

性，未来需要更多的研究来获得全程硝化菌的动

力学特征，以分析其生态位特征以及与传统硝化

微生物的互作机制。 

Nitrospira inopinata 对亚硝酸盐的底物亲和

力较低，其亚硝酸盐半饱和常数(Km,NO2
–)与典型

NOB-Nitrobacter 类 似 ， 为 NOB-Nitrospira 的

16.7–49.9 倍(表 2)[12,32]。Nitrospira inopinata 以

0.1–1.0 mmol/L NH4
+-N 作为唯一代谢底物时出

现了 NO2
–-N 的短暂积累，推测周质空间生成的

NO2
–-N 未被及时代谢而排出胞外，因此亚硝酸盐

氧化反应可能为全程硝化过程的限速步骤[12]。除

硝化作用外，全程硝化菌的基因组编码亚硝酸盐

还 原 酶 基 因 (nir) 而 缺 少 一 氧 化 氮 还 原 酶 基 因

(nor)，理论上可在好氧/缺氧环境中产生一氧化氮

(Nitric oxide，NO)，但是不能通过生物途径产生

一氧化二氮(Nitrous oxide，N2O)[19,38]。Kits 等发

现 Nitrospira inopinata 的氨氧化过程伴随着 NO

的短暂积累，而亚硝酸盐氧化过程会形成稳定的

NO 积累，这可能与 nirK 基因的高表达相关[38]。

Nitrospira inopinata 代谢过程产生的微量 N2O 主

要来自羟胺的非生物转化过程(0.07%±0.006%)，

显著低于 AOB 进行氨氧化过程时的 N2O 产量

(0.1%–8.0%)[38–39]。 

氧气对于全程硝化菌的基础代谢具有重要

作用。虽然文献尚未报道 Nitrospira inopinata 的

氧亲和力数据，但研究发现全程硝化菌适宜在微

需氧环境中生存，如低溶解氧(Dissolved oxygen，

DO)的 SBR 反应器(DO<0.6 mg/L)，水产养殖滴

滤池缺氧区(DO<3.1 μmol/L)等[4,40–41]。全程硝化 

 

表 2.  硝化微生物的计量和动力学参数 

Table 2.  Stoichiometry and kinetic parameters of nitrifying microorganisms 

Parameters 

Half saturation 
constant of 

ammonia Km,NH3/ 

(μmol/L) 

Half saturation 
constant of 

nitrite Km,NO2–/ 

(μmol/L) 

Cell yield/ 
(mg Protein/mol 

NH3 or NO2
–＊) 

Maximum 
specific growth 
rate (μmax/h) 

Maximum specific 
utilization rate qmax 

(mmol N/[(mg 
protein‧h]) 

References

Nitrospira inopinata  0.049 449.2 394.7 0.0061 0.015, 0.017* [12] 

NOB-Nitrospira NA 9–27 120–213＊ 0.027–0.083＊ 0.147–0.694* [19,32] 

NOB-Nitrobacter NA 49–1380 83–108* 0.0115–0.1250＊ 0.138–1.501* 

AOB 1.9–200.0 NA 250 0.007–0.083 0.028–0.332 [19,33] 

Non_marine AOA 0.36–4.40 NA 298.4–304.3 0.010–0.050 0.011–0.024 [12,19] 

Marine AOA 0.003 NA NA 0.010–0.027 0.012–0.052 [36–37] 
*: parameters (i.e. Y, μ, q) obtained based on nitrite data; NA: not available. 
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菌具有高氧亲和力的 bd 型末端氧化酶 [11]，而

rTCA 循环的关键酶 2-氧戊二酸氧化还原酶和丙

酮酸氧化还原酶也对氧气敏感，因此推测全程硝

化菌在生物膜等存在氧气梯度的环境中生存是

应对高浓度氧气暴露的一种自我保护机制[11,20]。

另一方面，由于全程硝化菌具备维持铜离子稳态

的 copCD 和 copAB 基因，以及高铁亲和力的 I 型

细胞色素 c 生物合成系统相关基因，在铜、铁缺

乏的环境中具备生存优势[42]。 

除无机氮源外，全程硝化菌具备代谢多样性，

可以直接利用或共代谢简单无机物和有机物。全

程硝化菌基因组存在脲酶操纵子(ureABCDFG)和

尿素转运系统(urtABCDE)基因[11,40]，Van Kessel

等 研 究 证 实 了 全 程 硝 化 菌 的 富 集 培 养 物

“Cadidatus Nitrospira nitrosa” 和 “Cadidatus 

Nitrospira nitrificans”可水解尿素并进一步氧化

成硝酸盐[7.8±1.1 μmol NO3
–-N/(L·h)][4]。Clade B

型全程硝化菌具有甲酸脱氢酶(fdh)基因，而 clade 

A 型全程硝化菌具有特异性 3b[NiFe]氢化酶基因，

因此两者分别具有氧化甲酸和氢气的潜力 [11]。

Yang 等在废水处理系统的缺氧段发现 clade A 型

全程硝化菌的存在，转录组分析证实其具有糖原

和多羟基烷酸酯以及同型乙酸发酵功能[13]。另外，

与传统硝化微生物类似，全程硝化菌可通过共代

谢作用去除痕量有机微污染物(ng/L–μg/L)，如黄

草灵、环酰菌胺、米安色林和雷尼替丁等[43–44]。

当以氨而非亚硝酸盐作为代谢底物时，Nitrospira 

inopinata 独特的 AMO 结构使其可通过芳香环羟

基 化 共 代 谢 降 解 多 菌 灵 ( 一 种 苯 并 咪 唑 抑 菌

剂)[43]。与 AOA 和 AOB 相似，Nitrospira inopinata

的 AMO 酶介导下通过羟基化和亚硝化作用转化

芳香胺，从而共代谢降解磺胺类药物，例如其对

磺 胺 甲 基 嘧 啶 和 磺 胺 甲 恶 唑 的 去 除 率 高 达

65%[44]。 

2  环境分布 

2.1  总体分布特征  

全程硝化菌的分布特征调查主要通过以下

手段：(1) 利用 qPCR 定量功能基因确认其总体

丰度(表 1)；(2) 根据功能基因(amo，hao)序列分

析系统发育特征； (3) 通过宏基因组分析获得

MAGs 并定量全部关键功能基因的分布特征等。

本 文 通 过 挖 掘 NCBI 数 据 库 中 全 程 硝 化 菌 的

amoA 基因序列，结合不同研究的采样生境构建

了较为完整的全程硝化菌系统发育树(图 1)。由 

图 1 可知，目前发现的全程硝化菌以 clade A 型

为主，广泛分布于废水处理系统(SBR、流化床生

物膜和旋转生物滤池等不同工艺)，饮用水处理系

统(快速砂滤池和饮用水处理厂等)、自然水体(地

表水和地下水)及土壤系统(农田土、森林土)等环

境中[3,8–9,14]。Clade B 型主要分布于农田及森林

土、饮用水处理系统及自然水体中，未在废水处

理系统中发现[3,7,9,21]。Xia 等发现 clade A1 主要分

布在活性污泥、厌氧污泥、湖泊底泥等环境，而

clade A2 主要分布在煤矿土、旱地土和自来水样

中[28]。Palomo 等基于 526 个环境宏基因组数据发

现，clade A1 在污水处理厂中出现频率较高，而

clade A2 主要存在于饮用水处理厂[29]。Clade A 型

和 clade B 型全程硝化菌的分布差异与环境适应

性有关，基因组证据显示 clade A 型全程硝化菌

编码低氨亲和力的 Rhesus 型氨转运蛋白(mmol/L

级别，也存在于大部分 β-AOB 内)，而 Clade B
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编码高亲和力的 Amt 型氨转运蛋白(μmol/L 级

别)，更适宜在寡营养生境而非较高氨氮浓度的污

水处理系统中生存[11,20,45–46]。全程硝化菌在农田

土壤中普遍存在且 clade A2 型占主导，关键环境

因子如 pH、C/N 是影响全程硝化菌分布的重要因

素，该研究还发现未添加氮源的土壤中 clade B

型全程 硝 化菌具 有 生长活 性 [9]。Wang 等 通过

DNA-SIP 技术在无外加氮源的土壤中成功标记

了 clade B 型，证实了其寡营养适应性[47]。Clade 

A 和 clade B 的分支最初基于特征 amoA 基因的差

异 性 [3] ， 然 而 部 分 clade A 型 全 程 硝 化 菌 (如

Nitrospira sp. RCA)的 amoA 基因与 clade B 的系

统发育关系更近(图 1)。因此，仅根据 amoA 基因

进行全程硝化菌的分型具有局限性，可综合考虑

其他分子标志物(hao，amoB)或基于微生物核心

基因组信息得到更准确的系统发育关系[48]。 

 

 
 

图 1.  全程硝化菌的 amoA基因系统发育树及其分布生境 

Figure 1.  amoA gene based phylogenetic tree of comammox bacteria and the associated habitats. The tree was 
constructed using the neighbor-joining methods in MEGA 7, based on [94] representative sequences collected 
from [26] articles. The evolutionary distances were computed using the Tamura 3-parameter method and the rate 
variation among sites was modeled with a gamma distribution. 
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2.2  水处理系统的分布特征 

2.2.1  总体分布规律：饮用水处理系统(NH4
+-N< 

0.5 mg/L)及给水管网是全程硝化菌的适宜生境之

一(表 3)[49]。Wang 等调查了自来水水源、自来水

处理厂及管道终端出水处的硝化细菌分布，发现

某石英砂滤床中全程硝化菌分别为 AOA 和 AOB

的 60.7 和 5.86 倍，海南某处自来水龙头 0.45 μm

滤膜处的全程硝化菌丰度为 AOB 的 19.7 倍[8]。

Fowlers 等调查了丹麦的 12 个 DWTPs，发现全程

硝 化 菌 的 相 对 丰 度 (6.5%–59.8%) 为 AOB 的

2.1–12.0 倍，对于氨氧化过程的贡献更高，且 clade 

B 型分布广泛，约占总全程硝化菌的 75%[21]。

Palomo 等在丹麦某快速砂滤池样品取样，得到了

3 个 clade B 型和 1 个 clade A 型的全程硝化菌

MAGs，并指出在该寡营养环境中 clade B 型可能

更具优势 [11]。 循环水 产养殖系 统 (Recirculating 

aquaculture system，RAS)主要通过养殖水的循环

使用减少水资源消耗，需使用生物膜处理循环水

中由于剩余饲料及水产排泄物等产生的含氮废

物[6,50]。Van Kessel 等通过将 RAS 中的生物膜接

种到 SBR 反应器内，得到了两种全程硝化菌富集

物[4]。Barteleme 等考察了稳定运行 15 年的 RAS 

(NH4
+-N：9.02±4.76 μmol/L)，发现全程硝化菌约

占总硝化菌群的 27%，平均丰度为氨氧化菌(AOA

和 AOB)的 1.5–2.5 倍，且此类全程硝化菌的 amoA

基因与农田土壤中发现的 amoA 序列系统发育距

离较近[6]。 

全程硝化菌在市政污水脱氮系统中被广泛

检出，包括硝化反硝化、同步硝化反硝化和厌氧

氨氧化工艺等，约占总细菌群落的 0.28%–0.64% 

(表 3)。随着污水排放标准的提高，三级处理系统

逐渐普及，全程硝化菌在三级处理系统中的丰度

高于二级处理系统，如在旋转生物滤池中全程硝

化菌相对丰度为 1.8%–19.4%，显著高于 AOB，

且分箱拼接得到 10 个 MAGs 均为 clade A 型，其

中一个 MAG 与“Candidatus Nitrospira nitrosa”基

因组相似度高于 95%[17]。Wang 等调查发现全程

硝 化 菌 在 WWTPs 的 活 性 污 泥 中 相 对 丰 度 在

0.02%–0.36%，是氨氧化菌(AOA 和 AOB)丰度的

2.16–148.59 倍，且主要为“Candidatus Nitrospira 

nitrosa”，占总全程硝化菌序列的 94.34%[15]。Cotto

等发现全程硝化菌的丰度与处理系统中微生物

的生长方式有关，全程硝化菌在悬浮态污泥中相

对 丰 度 为 0.5%–3.0% ， 而 生 物 膜 中 最 高 可 达

17%[16]。该研究通过宏基因组得到的 4 个 MAGs

均属于“Candidatus Nitrospira nitrosa”[16]。另外，

Roots 和 Camejo 等分别在低 DO 的 SBR 反应器

得到以“Candidatus Nitropsira nitrosa”为主导的

硝化菌群[40–41]。与“Candidatus Nitropsira nitrosa”

相比，Nitrospira inopinata 的检出率和丰度均不高，

这可能与其特殊的分离生境和生存条件有关[3,29]。

Palomo 等调查分析了 969 个宏基因组样品，发现

Nitrospira inopinata 仅在低于 1%环境样品中被检

出，且在废水处理系统中的检出率很低[29]。本文

通 过 构 建 系 统 发 育 树 发 现 ， 与 “Candidatus 

Nitropsira nitrosa”相似度较高的 amoA 基因序列

均来自 WWTPs，而 Nitrospira inopinata 与其他

clade A 型全程硝化菌亲缘关系较远(图 1)。由于

WWTPs 的废水脱氮系统中氨氮浓度较高，推测

“Candidatus Nitropsira nitrosa”的氨亲和力低于

Nitrospira inopinata，但目前尚未有关于其动力学

实验的报道。 

2.2.2  环境影响因子：(1) 氨氮浓度：循环水产

养殖系统(NH4
+-N: 1.4–7.0 mg/L)、饮用水处理系统 
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表 3.  全程硝化菌在典型水处理系统的分布 

Table 3.  Distribution of comammox bacteria in Water Treatment Systems 

Habitats 
Reactor/ 
Sample type 

Environmental/Operating conditions 
Abundance and diversity of  
comammox bacteria References

Freshwater 
recirculating 
aquaculture 
system 

SBRa Influent ammonium: 0.1–0.5 mmol/L,  
anoxic: DO<3.1 μmol/L 

Relative abundance: ~15% 
[4] 

UWM fluidized 
sand biofilter 

pH: 7.01±0.09; influent ammonium:  
9.02±4.76 μmol/L; DO: 8.20±0.18. 

21% of the total nitrifying communities, 
and 1.5–2.5 times more abundant than 
AOA and AOB 

[6] 

Drinking 
water  
system 

Drinking water 
treatment plants 
(DWTPs) 

Influent ammonium and nitrate: 
0.01–0.53 mg N/L, 0.01–2.42 mg N/L;  
DO: 4.41–11.04 mg/L; 
Temperature: 8.6–13.2 °C 

0.50%–59.82%, 2.1–12.0 times more 
abundant than AOB; clade B accounted 
for about 75% of total comammox 
bacteria 

[21] 

Rapid sand filters 
(RSF) 

9.3±0.4 °C; pH: 7.4±0.3; DO: 1.09±0.59; 
Ammonium: 0.41±0.2 mg N/L 

Nitrospira: 26.08%±0.94%; 3 clade B 
bins and 1 clade A bins. 

[11,56–57]

Household tap water 
filters (0.2 μm or 
0.45 μm) 

Ammonium <0.2 mg N/L,  
Nitrate: 0–4.6 mg N/L 

Number of amoA sequences divided by 
the sequencing size (GB): AOA: 
0.24–76.81; AOB: 7.02–251.19; 
comammox bacteria: 59.63–138.51 

[8] 

Wastewater 
treatment 
plants 
(WWTPs) 

SBRa Anaerobic-microaerobic (DO<0.6 mg/L)- 
precipitation. 
~91% ammonia removal without NO and 
N2O production 

4.52% of the total sequencing reads; 
similar to “Canditatus Nitrospira nitrosa”

[40] 

Biological nitrogen 
removal system 
(BNR) 

Reactor configurations were covered: 
conventional BNR, MBBR, DEMON,  
ClearGreen cyclic low-energy ammonium 
removal, and a hydrocyclone. 

0.28%–0.64% of the total sequencing 
reads 

[14]  

Activated sludge in 
BNR system 

Influent ammonia:16.1–43.6 mg N/L;  
COD: 161–430 mg/L; pH: 6.85–7.75;  
DO: 1.20–5.19; SRT: 8–30 d. 

0.02%–0.36% of the total community. 
dominated by “Canditatus Nitrospira 
nitrosa” (93.34%), with amo transcription 
activity 

[15,58] 

SBRa 20.3±1.1 °C; DO during intermittent aeration: 
0.2–1.0 mg/L, influent ammonia:  
14.3±3.8 mg N/L, SRT: 99 d 

Comammox bacteria amoA gene 
accounted for 94% of the total 
ammonia-oxidizing microorganisms, the 
majority were “Canditatus Nitrospira 
nitrosa”  

[41] 

SBRa Influent: municipal sewage; pH: 7.3–7.8; 

15.0–18.5 °C，influent ammonia:  

69.3–77.8 mg N/L; COD: 229.6–305.4 mg/L; 
DO: 2–4 mg/L. 

amoA gene abundance：6.25×107– 

4.16×108 copies/gram VSS; The addition 
of hydroxylamine can inhibit the nitrite 
oxidation activity of comammox bacteria

[55] 

BNR (ND, SND, 
PNA) 

PNA influent ammonium:  
468.1–1085.1 mg N/L, ND and SND influent 
ammonium: 12.4–52.1 mg N/L. 

Abundance positively correlated with 
SRT, relative abundance in suspended 
flocs: 0.5%–3%, in biofilm: up to 17%. 

[16] 

 Rotating biological 
contactors (tertiary 
treatment) 

Influent ammonium, nitrite and nitrate:  
0.2–16.3 μmol/L; 0.9–66.1 μmol/L;  
358.5–1777.8 μmol/L 

1.8%–19.4% of the total community, all 
belong to clade A [17] 

a: Lab-scale reactors with inoculum from specific habitats. SBR: sequencing batch reactor; COD: chemical oxygen demand; ND: 
nitrification-denitrification; SND: simultaneous nitrification-denitrification; PNA: partial nitrification-Anaerobic ammonia 
oxidation; DMEON: deammonification; MBBR: moving bed biofilm reactor. 
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(NH4
+-N<0.53 mg/L)、三级处理旋转生物接触池

(NH4
+-N：0.003–0.230 mg/L)等低氨氮浓度系统中

全程硝化菌相对丰度最高可达 59.82%，为主导硝

化微生物。主流废水脱氮系统(NH4
+-N<77.8 mg/L)

中全程硝化菌广泛检出(相对丰度<5%)，而高浓度短

程硝化-厌氧氨氧化工艺(进水 NH4
+-N>400 mg/L)

中未检测到全程硝化菌(表 3)。目前，短程硝化-

厌氧氨氧化工艺主要用于处理高浓度氨氮废水，

而游离氨和游离亚硝酸可协同抑制 NOB 生长从

而实现短程硝化(抑制浓度分别为：0.08–4.00 mg/L

和 0.06–0.83 mg/L)[51–52]。全程硝化菌与 NOB- 

Nitrospira 在遗传学和生理生化特征上具有相似

性[53–54]，因此其在高浓度短程硝化-厌氧氨氧化工

艺中未检出暗示游离氨/游离亚硝酸可能对全程

硝化菌也具有较强的抑制作用。中低浓度废水脱

氮生境中全程硝化菌也可成为主导菌群。Wang

等向 SBR 反应器中接种某中试硝化反应器污泥

(进水 NH4
+-N: 58.1–77.8 mg/L)，稳定运行期间发

现 全 程 硝 化 菌 丰 度 是 AOB 和 Nitrobacter 的

5.52–5.63、4.64–9.86 倍，且 5 mg/L 的羟胺间歇/

连续投加均可抑制亚硝酸盐氧化过程，使反应器

内的亚硝酸盐积累率超过 90%[55]。(2) DO 和污泥

停留时间(Solids retention time，SRT)：Cotto 等研

究了 14 个废水处理系统的全程硝化菌分布特征，

发现全程硝化菌丰度与工艺的 SRT 成正相关。当

SRT>12.5 d 时，全程硝化菌的相对丰度至少比氨

氧化微生物高 20%，且在集成固定膜-活性污泥系

统(IFAS)样品中相对丰度可高达 17%[16]。Roots

和 Camejo 等分别通过低 DO (<1mg/L)、长 SRT 

(80 d 和 99 d) 的 SBR 反 应 器 中 也 得 到 以

“Candidatus Nitrospira nitrosa”为主导的全程硝

化菌[40–41]。Annavajhala 等发现虽然全程硝化菌在

脱氮工艺里普遍存在，但生物膜样品上存在较多

独特的全程硝化菌相关序列[14]。生物膜的污泥停

留时间很长，一方面可为全程硝化菌提供附着基

质，抵抗水利扰动和毒性冲击；另一方面，生物

膜中存在的底物(如氧气)梯度有利于全程硝化菌

在高浓度氧气暴露下实现自我保护。 

3  全程硝化菌在废水脱氮中的应

用潜力 

全程硝化菌广泛存在于废水处理系统中，可

能对硝化过程有较大贡献，并与多种氮循环微生

物之间存在复杂的竞争合作关系，如 AOA、AOB、

NOB 、 反 硝 化 菌 、 厌 氧 氨 氧 化 菌 (Anaerobic 

ammonia oxidation bacteria，AnAOB)、硝酸盐/

亚 硝 酸 盐 型 厌 氧 甲 烷 氧 化 (Nitrate/nitrite 

dependent anaerobic methane oxidation ， 

N-DAMO)微生物等(图 2)。虽然通过分子生物手

段能获得全程硝化菌在废水处理中的分布规律，

但无法准确评估其在污水处理系统中的原位硝

化活性，其与上述微生物间的代谢互作关系也尚

不明晰。基于目前已知的全程硝化菌生理生化特

性，全程硝化菌在废水处理领域的应用探索可从

以下三方面开展：(1) 低氨氮废水在低 DO 条件

下的全程硝化，以节省曝气能耗并减少污泥产

量；(2) 通过抑制全程硝化菌的亚硝酸盐氧化活

性，实现低氨氮废水的短程硝化；(3) 全程硝化

菌与反硝化、厌氧氨氧化、厌氧甲烷氧化等微生

物的耦合实现深度脱氮[19]。 

3.1  低氨氮废水、低 DO 条件下的全程硝化 

全程硝化菌具有高氨亲和力、低氧适应性及

生长缓慢等特点，以其作为主要硝化功能微生物 
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图 2.  全程硝化菌与其他脱氮微生物基于基础代谢物的关系网络图 

Figure 2.  Metabolic network of comammox bacteria and other N-cycle microorganisms. 
 

时，理论上可降低污水脱氮过程的曝气能耗和污

泥产量。硝化过程所需实际氧气量与硝化微生物

的氧气亲和力、生物膜中的氧气梯度以及微生物

在反应器内的生长形式有关。活性污泥中硝化微

生 物 的 表 观 氧 气 亲 和 力 受 单 细 胞 聚 集 体 (cell 

cluster)的结构大小影响[59]。由于聚集体内部氧气

消耗梯度大，氧气易成为限制因素，且 AOB 聚

集体比 NOB 略大(AOB：2–16 μm；NOB：1–8 μm)，

因此 AOB 的表观氧亲和力低于 NOB[59–60]。全程

硝化菌在形态上与 NOB-Nitrospira 相似、且氧亲

和力高于 AOB (表 2)，控制低 DO 条件可能淘汰

AOB，使全程硝化菌获得生存优势。实际上，通

过控制硝化污泥反应器 DO<1 mg/L 确实实现了

全程硝化菌的富集[40–41]。另一方面，生物膜反应

器中微生物的空间分层常会影响底物传质效率。

利用移动床生物膜反应器(MBBR)、固定膜活性

污泥系统(IFAS)可以使 AOB 和 NOB 在载体填料

上以生物膜形式生长，提高固体停留时间[61–62]，

然而 AOB 与 NOB 在载体表面共存会加剧其对于

氧气和生存空间的竞争。若以全程硝化菌取代

AOB 和 NOB 作为主要硝化微生物附着在载体

上，可提高底物传质效率。Cotto 等在 IFAS 系统
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中检测到全程硝化菌丰度高达 17%，证实其在该

系统中已成为优势硝化微生物[16]。由于全程硝化

菌的氨氧化亲和力高于亚硝酸氧化亲和力，需控

制生物膜反应器的 DO 及水力停留时间，否则可

能会造成亚硝酸盐和氨氮的积累，影响全程硝化

效率。 

3.2  全程硝化菌在低氨氮废水短程硝化中的应用 

短 程 硝 化 过 程 指 通 过 调 节 环 境 因 子 (pH、

DO、NH4
+-N，温度等)控制 AOB 为优势菌群并

抑 制 NOB 的 生 长 ， 将 硝 化 反 应 控 制 在 产 生

NO2
–-N 阶段[52,63]。短程硝化常与厌氧氨氧化、短

程反硝化等过程耦合实现高效脱氮。短程硝化-

厌氧氨氧化工艺理论上可节省 60%的曝气能耗，

减少 75%的污泥产量，以及减少 CO2 和 N2O 气体

的排放[64–65]。短程硝化-反硝化可以减少 40%的

有机物、25%的曝气量，同时分别减少硝化和反

硝化过程 33%和 55%的污泥产量[64–66]。由于短程

硝化工艺目前主要应用于处理高浓度氨氮废水，

因此尚未在该工艺中发现全程硝化菌。但目前广

受关注的废水主流短程硝化-厌氧氨氧化工艺中

进水氨氮浓度较低，全程硝化菌有可能成为主要

硝化微生物之一[16]，因此需全面评估其在主流短

程 硝 化 过 程 中 的 应 用 潜 力 。 由 于 Nitrospira 

inopinata 的高氨亲和力和低亚硝酸盐亲和力，投

加 1.4–14 mg/L NH4
+-N 为底物时会导致亚硝酸盐

短暂积累(最高约 30%)，最终完全转化为硝酸盐[3]。

因此，理论上可通过抑制全程硝化菌的亚硝酸盐

氧化活性，实现低氨氮废水的稳定短程硝化。低

氨氮废水的稳定短程硝化可通过间歇曝气、控制

低 DO、缩短 SRT、投加游离氨和游离亚硝酸等

手段实现淘汰或抑制 NOB[51]。Wang 等近期向全

程硝化菌主导的硝化反应器中投加 5 mg/L 的羟

胺，也成功抑制了亚硝酸盐氧化过程，亚硝酸盐

积累率超过 90%[55]。以上方法均对抑制全程硝化

微生物的亚硝酸盐氧化过程具有参考意义。 

3.3  全程硝化菌与其他微生物耦合实现深度脱氮 

传统生物脱氮过程需要通过空间分离或曝

气控制等手段分别实现硝化和反硝化功能，构筑

物占地面积大、能耗高，而且是温室气体 N2O 的

重要释放源。全程硝化菌没有 N2O 的生物合成途

径，因此以其替代 AOB 作为主要硝化微生物可

减少温室气体 N2O 的排放。另一方面，全程硝化

菌的低氧适应性(DO<0.1 mg/L)符合同步硝化反

硝化(DO<0.75 mg/L)的产生条件[4,67–68]。在 IFAS

等生物膜体系中，絮体和生物膜分层形成的氧浓

度梯度有利于反硝化微生物在生物膜内部缺氧

的微环境中生存，而硝化微生物生长在膜外侧好

氧区。同步硝化反硝化可在低曝气条件下达到较

好的脱氮效果，提高空间利用率，减少内循环和

曝气能耗[68]。Cotto 等在同步硝化反硝化工艺中

检测到全程硝化菌与 AOB 丰度相近，占总细菌

群落的 0.32%–1.48%[16]。DO 的精确控制对实现

同步硝化反硝化体系的高效脱氮作用至关重要，

有研究表明设置实际 DO 浓度高于异养菌的氧气

半饱和常数、低于自养硝化菌的氧气半饱和常数

可实现高效脱氮[68]。未来可加强全程硝化菌在同

步硝化反硝化上的应用探索。 

废水主流短程硝化-厌氧氨氧化工艺可实现

全程自养脱氮，具有节省曝气能耗、减少污泥产

量和减少温室气体排放的优点[65,69]。然而，该工

艺存在微生物生长速率低、低温下(10–25 °C)活

性低、短程硝化不易稳定实现的问题[64]。全程硝

化菌的存在可削弱低 DO 下氧气对 AnAOB 的抑

制作用，但会与 AnAOB 产生对底物氨氮和亚硝
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氮 的 竞 争 。 AnAOB 富 集 物 的 氨 亲 和 力 低 于

Nitrospira inopinata (Km,NH3 ： 5–132 μmol/L 和

0.049 μmol/L)，而亚硝酸盐亲和力较高(Km,NO2–：

2.5–48 μmol/L 和 449.2 μmol/L)[12,70]。两者在低氨

环境中共存时，全程硝化菌优先利用氨。此时，

若通过抑制全程硝化菌的亚硝酸盐氧化过程，

AnAOB 可利用积累的 NO2
–-N 实现自养脱氮  

(图 3-A)；若发生全程硝化过程，AnAOB 无法获

得代谢底物而逐渐被淘汰。事实上，全程硝化菌

与 AnAOB 在污水处理系统中的共存现象比较普

遍[4,14,41]。Roots 等发现在低 DO、低氨条件下的

短程硝化-厌氧氨氧化工艺中，全程硝化菌可逐渐

成为主导群落[41]。因此，在主流短程硝化-厌氧氨

氧化工艺中全程硝化菌具有一定的应用潜力。 

N-DAMO 微生物可利用厌氧发酵过程产生

的清洁能源甲烷作为电子供体实现自养脱氮，且

不产生温室气体 N2O
[64]，因此可与硝化微生物联

合进行废水深度脱氮并实现节能减排。N-DAMO

微 生 物 由 可 以 将 硝 酸 盐 还 原 为 亚 硝 酸 盐 的

N-DAMO 古 菌 和 将 亚 硝 酸 盐 还 原 为 氮 气 的

N-DAMO 细菌组成(图 2)，二者分别对硝酸盐和

亚硝酸盐具有较高亲和力[42,71]。N-DAMO 生长速

率低，理论上全程硝化菌可与 N-DAMO 微生物

在中空纤维膜 MBfR 反应器中实现耦合脱氮。甲

烷通过气体渗透性纤维膜供给 N-DAMO 微生物

作为电子供体，全程硝化菌在生物膜外侧消耗溶

解氧，产生电子供体硝酸根和亚硝酸根供给内侧

的 N-DAMO 古菌、N-DAMO 细菌进行反硝化并

减轻其氧气压力(图 3-B)。全程硝化菌的低氧适应

性可减少曝气能耗，降低甲烷的溢出，提高甲烷

利用效率。甲烷溶解度、DO、温度以及实际废水

中可能存在的抑制物质等均可能影响上述微生物

间的偶联，需要进一步深入研究其共存机制[65]。 

4  展望 

全程硝化过程的发现对于重新认识土壤、地

表水、污水处理等不同生境中的微生物氮循环具

有重要意义。目前仍缺少有效方法准确评估全程

硝化菌在不同生境中的原位活性，对其与传统硝 

 

 
 

图 3.  生物膜反应器中 AnAOB (A)以及甲烷基质膜生物反应器中 N-DAMO微生物(B)和全程硝化菌的互作关系 

Figure 3.  Interaction between AnAOB (A), N-DAMO microorganisms (B) and comammox bacteria in the 
methane-based membrane biofilm reactor (MBfR). 
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化微生物的竞争和互作机制研究也有待深入。全

程硝化过程具有节约曝气能耗、减少温室气体释

放和提高深度脱氮效率等优点，在污水生物脱氮

领域的应用前景广阔。然而全程硝化菌的富集培

养缓慢、富集物活性低，成为限制其应用的最大

阻碍。无论对于地球化学循环还是污水处理过

程，全程硝化微生物都具有重要的研究和应用价

值。因此，应继续探索全程硝化菌的生境分布特

征、对陆地微生物氮循环的贡献以及与传统硝化

微生物的生态位分化机制，并推进相关污水处理

工艺的研发。 
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Abstract: The discovery of complete ammonia oxidation (comammox) bacteria was one of the major hotspots in 

microbial nitrogen cycle fields, and thus caused widespread concern about their global distribution, phylogenetic 

characteristics, physiological and biochemical properties. This review first summarizes the distribution pattern of 

comammox bacteria in soil, surface water, wastewater treatment systems, etc, then expounds the mechanism of 

interaction and niche separation between comammox bacteria and traditional nitrifying microorganisms from the 

aspects of substrate affinity and metabolic diversity. Based on the above, coupling of comammox bacteria with 

other denitrifying microorganisms, e.g, denitrifying bacteria, anaerobic ammonia oxidizing bacteria, and anaerobic 

methane oxidizing bacteria, is proposed to achieve advanced wastewater nitrogen removal under low ammonia and 

dissolved oxygen conditions, thereby saving energy consumption and reducing greenhouse gas emission. Future 

research should focus on identifying the physiological and biochemical characteristics of comammox bacteria, 

evaluating the ecological function and contribution to the biogeochemical nitrogen cycle, and then sequentially 

tapping their application potential in biological wastewater treatment process and other fields. 

Keywords: comammox, global distribution, phylogeny, physiological and biochemical properties, wastewater 

treatment 
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