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摘要  对垃圾渗滤液处理厂活性污泥的  16S rRNA 基因和宏基因组进行高通量测序并分析, 探究垃圾渗滤液

处理厂活性污泥微生物的种群结构、氮循环和有机污染物降解相关功能微生物和功能基因。结果表明, Cal-

ditrichaeota 门微生物丰度最高(58.77%), 其次是 Proteobacteria (16.80%)和 Bacteroides (6.19%); Calorithrix 属

是活性污泥的优势菌属(58.77%); 活性污泥中存在硝化、反硝化、同化硝酸盐还原、异化硝酸盐还原和氮固

定  5 条氮循环途径, 反硝化相关基因丰度最高(78.84%), 主要分布于  Calditrichaeota, Proteobacteria 和  Choro-

flexi 中; 硝化作用由氨氧化菌  Nitrosomonas 完成。活性污泥中含有丰富的难降解有机污染物降解基因, Proteo-

bacteria, Bacteroides, Planctomycetes, Calditrichaeota 和  Choroflexi 是典型的有机污染物降解功能微生物。 
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Abstract  16S rRNA gene and metagenomic sequencing was applied to study the structure of microbial commu-

nity, functional microorganisms and genes in activated sludge of landfill leachate treatment. The results showed 

that Calditrichaeota was the most abundant phylum (58.77%), followed by Proteobacteria (16.80%) and Bacte-

roides (6.19%). Calrithrix was the dominant genus of the activated sludge (58.77%). Five nitrogen cycle pathways 

were detected to form the microbial community of activated sludge, including nitrification, denitrification, 

assimilation nitrate reduction, dissimilation nitrate reduction and nitrogen fixation. Denitrification genes were the 

most abundant among nitrogen cycling process (78.84%), which mainly distributed in Calditrichaeota, Proteo-

bacteria and Choroflexi. Nitrification was achieved by ammonia oxidizing bacteria Nitrosomonas. There were 

abundant organic pollutants degradation genes in activated sludge. Proteobacteria, Bacteroides, Planctomycetes, 

Calditrichaeota and Choroflexi were typical functional microorganisms that can degrade organic pollutants. 
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垃圾渗滤液(landfill leachate)是在垃圾填埋过

程中因雨水径流和厌氧降解等综合因素产生的高浓

度有机废水 [1], 其氨氮含量高 , 有机污染物种类繁

多, 不仅含有简单的烷烃、烯烃、酚类和酯类, 而

且含有复杂的卤代烃、酰胺类、多环芳烃和杂环芳

烃等化合物[2]。未经处理或处理不当的垃圾渗滤液, 

一旦进入河流、农田和地下水等自然生态系统, 将

严重污染生态环境, 对水生生物造成慢性和积累性

的毒性, 对人类健康造成潜在威胁[3–5]。 

目前 , 垃圾渗滤液的处理方法分为物理方法、
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化学方法和生物方法。其中, 基于活性污泥的生物

处理法具有运行成本低、处理效果好和无二次污染

等优点, 广泛应用于垃圾渗滤液处理中。活性污泥

中含有丰富的微生物菌群, 可以利用垃圾渗滤液中

的污染物作为生长基质, 诱导酶进行同化, 以便维

持生物量, 从而实现污染物的转化分解, 达到净化

污水的目的[6]。因此, 深入了解活性污泥中微生物

的种群结构和功能基因, 对调控污泥微生物组成和

提高污水处理效率有重要意义。 

近年来, 高通量测序技术迅速发展, 为分析污

泥微生物群落组成和动态变化、鉴定功能微生物菌

群和功能基因以及研究微生物之间的相互作用关系

提供了有力的手段[7]。高通量测序技术已应用于不

同废水处理系统微生物的研究中 , 如  Zhang 等 [8]利

用宏基因组测序技术研究  4 个污水处理厂的微生物

群落结构, 发现处理生活污水的活性污泥微生物菌

群比工业污水具有更高的多样性; Fang 等[9]探究农

药废水处理厂活性污泥的优势菌属, 发现区别于工

业废水和市政污水活性污泥的细菌属; Joshi 等[10]对

焦化废水生物处理系统进行研究 , 结果表明  Burk-
holderiales, Actinomycetales, Rhizobiales, Pseudomo- 
nadales 和  Hydrogenophiliales 是重要的功能微生物

类群, 芳香双加氧酶、硝化酶和硫氰酸水解酶基因

是含氮和含硫污染物生物转化的重要功能基因。不

同处理厂的原水特性使其活性污泥呈现独特的细菌

群落组成, 从而表现出不同的功能。 

目前, 将活性污泥微生物应用于垃圾渗滤液处

理体系的研究还比较少。本研究提取垃圾渗滤液处

理厂活性污泥的  DNA, 采用  16S rRNA 基因和宏基

因组高通量测序手段, 分析污泥中微生物的菌群结

构, 解析氮代谢和有机污染物代谢相关的功能基因, 

探究垃圾渗滤液和其他类型废水处理系统微生物功

能基因的差异, 旨在系统地探讨垃圾渗滤液活性污

泥的菌群多样性和功能特征, 为构建高效污水生物

处理体系奠定理论基础。 

1 材料和方法 
1.1 样品采集 

活性污泥样品采自深圳市罗湖区下坪垃圾填埋

场  A/O 生化处理系统中的回流污泥 , 采集时间为

2019 年  12 月中旬。采样当月该厂生化进水  COD 浓

度为  4650 mg/L, NH4
+-N 浓度为  1366 mg/L; 生化出

水  COD 浓度为  1200 mg/L, NH4
+-N 浓度为  11 mg/L。 

新鲜的活性污泥样品采集后立即置于冰桶中 , 

运至实验室并于当天处理。样品在  10000 rpm 条件

下离心  15 分钟 , 去掉上清液 , 保留活性污泥用于

DNA 提取。 

1.2   DNA 提取和高通量测序 
采用  PowerSoilTM 试剂盒(MoBio Laboratories 

Inc., Carlsbad, 美 国 ) 提 取 活 性 污 泥 细 菌 基 因 组

DNA, 使 用  Nano Drop 2000 分 光 光 度 计 (Thermo 

Fisher Scientific, Waltham, MA, USA)检测提取 DNA

的质量和浓度 , 使用通用引物  515F(3'-GTGYCAG 

CMGCCGCGGTAA-5') 和  806R(5'-GGACTACNVGG 

GTWTCTAAT-3') 扩 增 细 菌  16S rRNA 基 因 的  V4

区。PCR 产物用  TaKaRa MiNiBEST DNA 片段纯化

试剂盒  Ver.4.0 (TaKaRa, 日本)纯化, 然后用凝胶电

泳进行质量检查。将基因组  DNA 和  16S rRNA 基因

送至诺禾致源(天津)公司 , 在  Illumina Hiseq 2500

平台上对宏基因组  DNA 和  16S rRNA V4 区进行高

通量测序, 分别获得  34.2G 的宏基因组数据和  240M

的  16S rRNA 基因数据。 

1.3  16S rRNA 基因数据分析 
使用  FastQC (v0.11.8)[11]和  Trimmomatic[12]软件

查看原始测序数据的质量并进行过滤, 去除低质量

的 序 列 。 使 用  QIIME2[13] 软 件 分 析 过 滤 后 的  16S 

rRNA 基因序列。设置  97%的相似性阈值 , 对序列

进行聚类 , 形成可操作分类单元(operational taxo-

nomic units, OTU), 使用  SILVA 非冗余数据库[14]对

OTU 进行分类学注释。 

1.4 宏基因组数据分析 
1.4.1  DNA 组装与分箱(Binning) 

使 用  FastQC 和  Trimmomatic 软 件 对 宏 基 因 组

原 始 数 据 进 行 质 量 优 化 后 , 采 用  metaSPAdes (v3. 

13.1)[15]组装软件对宏基因组数据进行组装, kmer 值

设置为  21, 33, 55, 77, 99 和  127。 

宏基因组分箱(Binning)是将宏基因组测序得到

的混合了不同生物的序列或序列组装得到的重叠群

(contigs)按物种分开归类。本研究首先使用  Bowtie2 

(v2.2.6)[16]软件, 将质控后的原始数据映射(mapping)

到组装得到的  contigs 上 , 计算每个  contig 的覆盖

率 (Coverage), 使用  MaxBin2 (v2.2.7)[17]、MetaBAT 

(v2.12.1)[18]以及  CONCOCT (v0.4.2)[19]这  3 种不同的

Binning 工具提取基因组 , 并对基因组去冗余和质

量优化。 
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1.4.2 基因组质量评估和物种注释 
使 用  CheckM (v1.1.2)软 件 [20] 评 估 基 因 组 的 大

小、contig 数量、N50 值、GC 含量、完整度和污染

度。计算基因组的质量得分(完整度  − 5 × 污染度)[21], 

挑选质量得分高于  50 的基因组进行后续分析。使

用  GTDB-tk (v1.0.2)软 件 [22], 对 基 因 组 进 行 分 类

注释。 

1.4.3 基因功能注释 
使用  Prodigal 软件 [23], 对组装文件和基因组文

件进行开放性阅读框(open reading frames, ORFs)预

测, 将  ORFs 提交至京都基因百科全书  KEGG (https: 

//www.genome.jp/kegg/pathway.html), 使 用  BLAST

程序 [24], 将  ORFs 与  KEGG 数据库进行比对 , 构建

基因组的代谢通路图。 

2 结果与讨论 
2.1 垃圾渗滤液处理厂活性污泥种群结构 

活性污泥对污水的处理性能与微生物的种群结

构密不可分。对垃圾渗滤液处理厂活性污泥中的微

生物进行  16S rRNA 基因测序, 经质量控制后得到

440000 条有效 序 列。 经  QIIME2 处 理后 得 到  1258

条差异  OTU, 与  SILVA 数据库比对后得到活性污

泥微生物的分类学注释结果。 

在 垃 圾 渗 滤 液 处 理 系 统 活 性 污 泥 中 共 检 测

到  32 个门(图  1), 其中  Calditrichaeota 是最丰富的门, 

占样品的  58.77%; 其次是  Proteobacteria (变形菌门)

和  Bacteroidetes (拟杆菌门), 分别占样品的  16.80%

和  6.19%。这  3 个门的微生物丰度占样品的  80%以

上 , 其他丰度超过  1%的门还有  Choroflexi (绿弯菌

门, 4.29%), Planctomycetes (浮霉菌门, 3.76%), Pat-

escibacteria (髌骨菌门) (1.96%), Acidobacteria (酸杆

菌门, 1.52%), Verrucomicrobia (疣微菌门, 1.05%)。 

在活性污泥中共检测到  334 个属 (图  2), 作为

Calditrichaeota 门中唯一一个属, Calorithrix 在污泥

中占  58.77%, 说明相对于其他属 , Calorithrix 属更

容易在高  BOD、高  COD 和高  NH4
+-N 的垃圾渗滤液

处理体系中生存并富集。作为典型的氨氧化细菌 ,

亚硝化单胞菌属  Nitrosomonas 占体系的  1.30%, 是

体系中丰度第二的属, 其余属水平的物种丰度均未

超过  1%。在体系中还存在大量未分类到属的物种, 

说明垃圾渗滤液处理厂活性污泥中可能存在现有数

据库中未收录的新属。 

Proteobacteria, Bacteroidetes 和  Choroflexi 是污

水处理系统中常见的微生物(表  1), 在不同类型的 

 

图 1  微生物门水平种群结构 
Fig. 1  Microbial community composition at phylum levels 

 

图 2  微生物属水平种群结构 
Fig. 2  Microbial community composition at genus levels 
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表 1  不同污水处理体系活性污泥的优势菌门 
Table 1  Dominant phylum of activated sludge in different wastewater treatment systems 

污泥来源 污水类型 处理工艺 优势菌门 参考文献

齐格污水处理厂 城市生活污水 A2/O 
Choroflexi (35.04%), Proteobacteria (22.01%), Acidobacteria (11.38%), 
Bacteroidetes (8.96%), Actinobacteria (6.28%) 

[8] 

绍兴污水处理厂 纺织印染废水 A/O 
Proteobacteria (49.42%), Bacteroidetes (20.39%), Choroflexi (6.19%), 
Acidobacteria (5.93%) 

[8] 

绍兴污水处理厂 纺织印染废水 氧化沟 Nitrospira (51.36), Proteobacteria (20.33%), Bacteroidetes (8.15%), 
Choroflexi (5.60%) 

[8] 

上虞污水处理厂 
合成染料、医药工业

废水和部分生活污水 
A/O 

Acidobacteria (33.00%), Proteobacteria (18.68%), Choroflexi (8.20%), 
Thermi (8.20%) 

[8] 

山西焦化废水处理厂 煤矿废水 A/O/O 
Proteobacteria (78.86%), Bacteroidetes (7.26%), Firmicutes (5.12%), 
Nitrospira (2.02%) 

[27] 

山东省 5 个污水处理厂 农药生产废水 未知 Proteobacteria (58.02%), Actinobacteria (10.88%), Bacteroidetes (8.40%) [9] 

下坪垃圾填埋场 垃圾渗滤液 A/O Calditrichaeota (57.82%), Proteobacteria (16.60%), Bacteroidetes (6.12%) 本研究

 
 

污水处理厂和活性污泥工艺中都被报道为优势菌

门 [8–9], 在本研究的样品中也具有较高的丰度, 说明

垃圾渗滤液与其他污水处理系统活性污泥的种群结

构具有一定的相似性。Proteobacteria 在污水处理系

统中最为常见, 丰度可达 78.86%, 多项研究证明 Pro-

teobacteria 可降解多种有机污染物 , 并可减轻污染

物引起的生物毒性[25–28]。Bacteroidetes 参与聚合物

和复杂有机物质的降解, 可以将包含多糖和蛋白质

的死细胞分解为简单的有机分子(例如乙醇和乳酸), 

这些简单的分子可以被其他物种代谢 [29–30]。Chl-

oroflexi 可以合成胞外多糖 , 对污泥团聚体的形成

起着重要作用 , 并可通过丝状网络增强生物膜的结

构[31–33]。也有研究表明  Acidobacteria, Firmicutes 和

Actinobacteria 在营养去除过程中起着重要作用, 是

废水处理系统中广泛存在的门[8,34]。 

然而 , 作为本研究样品中最优势的门 , Caldi-

trichaeota 门却未在污水处理系统的相关研究中报道

过。Calditrichaeota 是一个新发现的细菌门 , 分为

Caldithrix 属 和  Calorithrix 属 , 其中  Caldithrix 属首

次在从爱琴海浅水热液沉积物获得的  16S rRNA 克

隆文库中发现[35], 从大西洋中脊深海热液喷口样品

中首次分离出来[36], Calorithrix 属则是在  2016 年从

俄罗斯 Kunashir 岛的海底热液喷口中首次发现并分

离 [37]。Marshall 等 [38]分析海洋沉积物的  16S rRNA

基因数据集 , 结果表明  Calditrichaeota 以高丰度分

布于全球海底 , 占细菌群落的  6.7%。目前发现的

Calditrichaeota 微生物均为化能异养菌 , 具有降解

蛋白质基质的能力, 能够利用丙酮酸、淀粉、纤维

二糖和木糖聚糖等多种能量底物 [35–39]。垃圾渗滤

液是一种高浓度的有机废水, 富含可生物降解的挥

发性脂肪酸(VFA)以及难降解的腐殖质(腐殖酸、富

里酸), COD 和  BOD 浓度可达数千至几万 [40–41], 大

量 的 有机 污染 物 可能 是  Calditrichaeota 丰 度 高 的

原因。  

目前报道的  Calditrichaeota 均来自海洋沉积物, 

本研究首次发现污水处理系统中  Calditrichaeota 门

微生物的存在 , 并且具有较高的丰度 , 扩大了对

Calditrichaeota 门的认知 , 表明  Calditrichaeota 具有

更大的生理生态位。 

2.2 垃圾渗滤液处理系统活性污泥功能注释 
2.2.1 总体水平功能注释 

对垃圾渗滤液处理厂活性污泥中的微生物进行

宏基因组测序 , 组装后获得  739205 条  contigs, 通

过  ORF 预测得到  1012950 条  ORFs, 与  KEGG 数据

库比对 ,  进行功能注释 , 如图  3  所示。结果表明 , 

垃圾渗滤液处理系统活性污泥微生物在碳水化合物

代谢(Carbohydrate metabolism)、氨基酸代谢(Ami-

no acid metabolism)、能量代谢(Energy metabolism)和

辅酶和维生素代谢(Cofactor and vitamin biosynthe-

sis)中的基因丰度最高, 分别占注释基因的  17.36%, 

12.77%, 8.14%和  4.88%, 这些基因与细胞新陈代

谢相关, 是微生物赖以生存和生长的基础, 因而丰

度最高。活性污泥中还发现与外源有机化合物降

解(Xenobiotics of other secondary metabolites)相关

的基因, 说明活性污泥在降解有机污染物方面具有

一定的潜力。与遗传信息处理相关的基因在体系中

也具有较高的丰度, 如复制和修复(Replication and 

repair)基因占注释基因的  5.01%, 翻译(translation)

相关基因占  2 .74%, 折叠、分类和降解 (Folding, 

sorting and degradation)基因占 2.25%。此外, 体系

中还发现信号转导(Signal transduction)、膜传输

(Membrane transport)等环境信息处理相关的基因, 
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图 3  基于 KEGG 数据库的功能基因注释 
Fig. 3  Function of genes in the activated sludge, annotated by KEGG database 

分别占注释基因的  4.64%和  3.24%, 说明活性污泥

微生物之间存在着物质交流和信息传递, 具有一定

的相互作用关系。 

2.2.2 氮循环相关基因功能注释 
1) 氮循环相关基因丰度。 

脱氮是活性污泥的重要功能之一, 参与氮代谢

的功能基因在废水处理中起着至关重要的作用, 因

此, 研究氮代谢基因丰度, 构建氮代谢通路是活性

污泥微生物研究的一个重要内容。本研究表明, 垃

圾渗滤液处理系统活性污泥中存在着  5 种氮代谢途

径: 硝化作用、反硝化作用、同化硝酸盐还原、异

化硝酸盐还原和氮固定。作为一种直接以氨为电子

供体的新型脱氮工艺, 厌氧氨氧化相关基因在体系

中没有发现(图  4)。 

通过计算基因丰度, 我们发现反硝化相关基因

在体系中丰度最高, 占  5 个氮循环途径基因总和的

78.84%, 其中硝酸盐还原酶  narG 丰度为  55296 hits, 

远高于其他反硝化基因, 说明部分反硝化作用在硝

态氮还原为亚硝态氮的过程中发挥关键作用[42]; 亚

硝酸盐还原酶  nirK 和  nirS 的丰度分别为  4254 hits 和

5676 hits, 一氧化氮还原酶  norB 的丰度为  4829 hits, 

一氧化二氮还原酶的功能基因  nosZ 丰度也较高, 共

有  21559 条  reads 被注释为该基因。前人研究表明 , 

绝大多数反硝化菌为兼性菌 , 代谢途径丰富多样 , 

对  pH 不是特别敏感, 只要环境条件适宜, 反硝化过

程就能顺利进行, 这可能是反硝化基因在活性污泥

中丰度较高的原因[43]。另一方面, 反硝化作用是将

水体中的氮转化为气态氮, 从而从水体中去除的过

程 , 是脱氮过程的关键途径 , 体系中丰富的反硝

化功能基因表明垃圾渗滤液活性污泥良好的脱氮

性能。  

硝化作用相关功能基因在体系中丰度不高, 如

催化铵态氮转化为羟胺的氨单加氧酶功能基因  amo
丰度为  844 hits, 而催化羟胺转化为亚硝酸盐的羟胺

氧化还原酶功能基因  hao 丰度为  1385 hits。Yu 等[44]

利用宏基因组和宏转录组的方法研究市政污水处理

厂活性污泥的氮循环基因, 结果表明, 尽管活性污

泥中硝化功能基因丰度不高, 但这些基因表现出较

强的表达活性, 远远高于反硝化等其他氮循环功能

基因。 

除硝化作用和反硝化作用外, 体系中还发现同

化硝酸盐还原和异化硝酸盐还原途径, 即氨化作用。 
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图 4  活性污泥氮循环途径及基因丰度 
Fig. 4  Nitrogen transformation pathways and gene abundance 

in the activated sludge 

同化硝酸盐还原是硝酸盐被还原成亚硝酸盐和氨 , 

氨被同化成氨基酸 , 合成细胞生长所需要的物质 , 

这个过程由  nasA (3743 hits)和  nirA (745 hits)催化完

成。异化硝酸盐还原是在在无氧或微氧条件下, 微

生物进行的硝酸盐呼吸 ,  即以  NO3
−或  NO2

−代替

O2 作为电子受体进行呼吸代谢 , 这一过程由  nirB 

(3220 hits)或  nrfA  (15331 hits)催化。体系中存在大 

 

量的氨化基因, 仅次于反硝化相关基因, 与前人的

研究结果[45–46]一致。 

2) 氮循环基因分布。 

经基因组  Binning 后共获得  158 个基因组, 利用

CheckM 对基因组的完整度和污染度进行评估, 共有

62 个高质量基因组(完整度  − 5 × 污染度  > 50%)用于

后续分析。 高质量基因组的详细信息列于文末附   

 录  1。 

将  Binning 抽 取 的 基 因 组 进 行 物 种 注 释 , 并

与  KEGG 数据库比对, 探究体系中氮循环基因在物

种上的分布。结果表明, 氨单加氧酶  amo 基因仅存

在 于  Proteobacteria 门 下 的  Nitrosomonas, 说 明  Ni-
trosomonas 是活性污泥中起主要作用的氨氧化细菌

(AOB)。Wang 等 [42]和彭永臻等 [46]的研究表明, Ni-
trosomonas 菌属是一种在活性污泥处理工艺及各类

反应器中最常见的  AOB, 能够将进水中氨氮氧化为

亚硝态氮。例如, Wang 等[42]采用同步部分硝化–厌

氧氨氧化–反硝化生物反应器处理垃圾渗滤液 , 证

明  Nitrosomonas 是其主要的  AOB 菌属, 与厌氧氨氧

化菌共同主导总氮的去除。 

在  17 个门的基因组中发现全部或部分反硝化

相关基因(图  5)。narG  基因分布最广泛, 主要分布

在 Calditrichaeota (33333 hits)、Choroflexi (11566 hits) 

和 Proteobacteria (3560 hits)门。其中, Calditrichaeo-

ta 门  (属水平为  Calorithrix)丰度最高, 占总  narG  的 

 

图 5  硝化作用和反硝化作用的功能微生物 
Fig. 5  Functional microorganisms in nitrification and denitrification processes 
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60.28%。napA 基因主要分布在  Proteobacteria (1037 

hits) 、 Planctomycetes (844 hits) 和  Verrucomi-crobia 

(266 hits)门。亚硝酸盐还原酶  nirK 基因主要来源于

Choroflexi (2835 hits)、Bacteroidetes (272 hits)和  De-

inococcus-Thermus (240 hits), 而  nirS 基因主要来源

于  Choroflexi (3041 hits)和  Proteobacteria(1063 hits)。

一氧化氮还原酶基因  norB 在  Proteo-bacteria 中丰度

最 高 (1227 hits), Zixibacteria (463 hits) 和  Verruco-

microbia (379 hits) 次 之 , 而  norC 基 因 整 体 丰 度 不

高。氧化亚氮还原酶  nosZ 基因在多个门中均有分

布 , 其 中  Calditrichaeota 丰 度 最 高 (17063 hits), 占

总  nosZ 基因的  79.14%, 说明  Calditrichae-ota 对活性

污泥中氧化亚氮的还原贡献较大。 

2.2.3 有机污染物降解相关基因功能注释 
1) 有机污染物降解基因的丰度及多样性。 

研究表明, 活性污泥不仅可以去除污水中的有

机营养物(有机碳、氮和磷等), 对难降解有机污染

物的去除也发挥重要的作用[47]。因此, 研究活性污

泥中难降解有机污染物的降解基因和功能微生物 , 

对解析污染物降解机理, 优化活性污泥体系有重要

意义。 

将组装  contigs 与  KEEG 数据库进行比对, 共注

释到  87 个功能基因(详见附录  2), 参与有机污染物

的降解。根据有机污染物的结构, 将降解基因分为

六大类 , 分别为单环芳烃、多环芳烃、杂环芳烃、

烷烃、脱卤酶和其他类别, 约有  53.99%的降解基因

参与单环芳烃化合物的代谢, 进一步将单环芳烃降

解基因分为芳香羧酸、芳香醇、芳香烃、芳香醛、

芳香酮、氯化芳香化合物和苯胺类(图  6)。在垃圾

渗滤液活性污泥中, 芳香羧酸类降解基因的种类最

多 , 丰 度 最 高  (35899 hits), 包 括 苯 甲 酸 双 加 氧 酶

(808 hits)、对羟基苯甲酸单加氧酶(324 hits)、邻苯

二甲酸  4,5-双加氧酶(304 hits)、4,5-二羟基邻苯二

甲酸脱羧酶 (131 hits)和  4-羟基苯乙酸  3-单加氧酶

(242 hits)。芳香醇类降解基因的丰度也较高, 包括

苯酚单加氧酶(221 hits)、芳醇脱氢酶(242 hits)和 4-

甲酚脱氢酶(538 hits)。芳香烃类主要为甲苯单加氧

酶系统蛋白, 在体系中丰度较低。芳香醛类主要为

苯乙醛脱氢酶(200 hits), 芳香酮类主要包括  4-羟基

苯乙酮单加氧酶(120 hits)和 2,4'-二羟基苯乙酮双加

氧酶(30 hits), 苯胺类主要为二甲基苯胺单加氧酶

(51 hits)。 

与单环芳烃类降解基因相比, 多环芳烃和杂环

芳烃降解基因种类较少, 丰度较低。多环芳烃中发

现与萘降解相关的萘  1,2-加氧酶铁氧还原蛋白还原

酶(55 hits), 没有发现与蒽、菲等复杂的多环芳烃代

谢相关的基因, 与杂环芳烃污染物降解相关的有咔

唑  1,9a-双加氧酶(6 hits)、5-(羟甲基)糠醛/糠醛氧化

酶(169 hits)、2-吡喃酮-4,6-二羧酸乳糖酶(121 hits)

和羟基喹啉  1,2-加氧酶(65 hits), 说明垃圾渗滤液活

性污泥对结构复杂的多环芳烃和杂环芳烃降解的潜

力较低。除芳香族化合物外, 体系中还发现与烷烃

降解相关的烷烃  1-单加氧酶(591 hits), 未发现与烯

烃降解相关的基因。与有机卤化合物降解相关的  2-

卤酸脱卤酶(6381 hits)和卤乙酸脱卤酶(776 hits)在体

系中丰度较高, 说明活性污泥对垃圾渗滤液有机卤

化合物的降解具有较大的潜力。 

为了解不同类型污水处理厂活性污泥降解基因 

 

图 6  有机污染物降解基因种类及丰度 
Fig. 6  Abundances of various organic pollutant degrading genes 
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的差异, 将本研究的数据集(Leachate)与其他  3 个宏

基 因 组 数 据 集 (分 别 来 自 印 度 的 市 政 污 水 处 理 厂

(AERA)[48]、丹麦的增强生物除磷处理厂(EBPR)[49]

和 中 国 的 制 革 厂 废 料 处 理 厂 (Tannery)[50]) 进 行 比

较。由图  7 可知, 垃圾渗滤液处理厂的活性污泥具

有的降解基因种类最多, 制革厂和污水处理厂次之, 

EBRP 处理厂最少 , 说明污染物降解基因的丰富度

与废水的成分有很大的关系, 微生物发挥的功能与

污水处理系统中存在的可降解底物息息相关。Ma-

soner 等[51]研究美国  19 个垃圾填埋场的垃圾渗滤液, 

 

图 7  4 种污水处理厂有机污染物降解基因种类多样性 
Fig. 7  Diversity of organic pollutant degradation genes in 

four wastewater treatment plants 

检测到  129 种难降解有机污染物, 如萘和菲等多环

芳香族化合物、氯化芳香族化合物、磷酸酯、邻苯

二甲酸酯、酚类化合物以及苯胺类化合物等。其

中 , 苯酚、双酚  A 和  4-羟基甲苯等的检出频率高

于  50%, 检出浓度高达  mg/L 级别, 比普通污水处理

厂的检出浓度高几个数量级, 因此, 相对于普通的

废水, 其降解基因具有更高的多样性。 

4 种废水处理厂活性污泥中共有的有机污染物

降解酶包括  4-羟基苯乙酸  3-单加氧酶、水杨酸羟化

酶、原儿茶酸  3,4-双加氧酶  β 亚基、原儿茶酸  4,5-

双 加氧 酶  β 链 、均 龙胆酸  1,2-双 加氧 酶、 龙胆酸

1,2-双加氧酶、苯乙醛脱氢酶和烷烃  1-单加氧酶等

(详见 附录  3), 说明这些酶作用的化合物在污水处

理系统中普遍存在。例如, 水杨酸、原儿茶酸和龙

胆酸是芳香化合物生物降解的中间产物 [52]在污水

处理系统中广泛存在, 因此在不同的污水处理体系

中都发现相应的降解酶。 

垃圾渗滤液处理厂的活性污泥中存在大量特有

的降解酶 ,  如杂环芳烃降解酶 (咔唑  1 ,9a-双加氧

酶、5-(羟甲基)糠醛/糠醛氧化酶和  2,5-呋喃二甲酸

脱羧酶)、芳香羧酸类降解酶(邻苯二甲酸  4,5-双加

氧酶、4-羟基苯甲酸脱羧酶亚基  C、4-甲氧基苯甲

酸单加氧酶和(S)-扁桃酸脱氢酶)、苯胺类降解酶

(邻氨基苯甲酸  1,2-双加氧酶)、苯酮类降解酶(4-羟 

 

图 8  不同门水平微生物有机污染物降解基因多样性及丰度 
Fig. 8  Diversity and abundances of organic pollutant degrading genes in microorganisms at different phylum levels 
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基苯乙酮单加氧酶)以及卤代烷烃脱卤酶等(详见 附

录  3), 这些酶的作用化合物是生产医药、纤维、包

装材料、塑料和其他日用品的原材料[53], 经废弃物

填埋后进入垃圾渗滤液中, 长期富集后形成垃圾渗

滤液活性污泥独特的降解酶体系。 

2) 有机污染物降解基因的分布。 

通过对不同类群微生物的功能注释, 确定不同

门水平微生物降解有机污染物的功能差异 (图  8)。

在  18 个细菌门中发现有机污染物降解基因, 而在古

菌  Nanoarchaeota 中未注释到降解基因, 说明细菌是

垃圾渗滤液活性污泥中有机物降解的功能微生物。 

18 个细菌门中, 有机污染物降解基因在种类和

丰度上存在很大的差别, Proteobacteria 是体系中有

机污染物降解的优势菌门, 降解基因种类最多, 丰

度最高 , 在总的有机物降解基因中占  12.82%, 在

Proteobacteria 中还发现独特的降解基因(如苯/甲苯/

氯苯双加氧酶、苯甲醛脱氢酶和苯乙醛脱氢酶 ), 

说明  Proteobacteria 在垃圾渗滤液难降解有机污染

物的去除方面可能发挥着关键作用。 

Bacteroidetes, Planctomycetes, Calditrichaeota
和  Choroflexi 门也是体系中有机物降解的重要功能

微生物。Bacteroidetes 注释到芳香羧酸类、芳香醇

类、苯胺、烷烃、有机卤化合物降解的功能基因 , 

其中 , 二甲基苯胺单加氧酶仅在  Bacteroidetes 微生

物 中 发 现 。 Planctomycetes 在 降 解 氯 化 芳 香 化 合

物、多环芳烃和杂环芳烃类化合物方面具有优势 , 

如  5-(羟甲基)糠醛和四氯苯醌, 说明  Planctomycetes

对复杂的芳香化合物的降解具有很大潜力。Caldi-

trichaeota 和  Choroflexi 中芳香羧酸类降解基因最高, 

这两个门中存在大量的龙胆酸  1,2-双加氧酶、均龙

胆酸  1,2-双加氧酶和儿茶酚  2,3-双加氧酶 , 这些酶

催化芳香族化合物苯环的开环反应, 污染物经开环

后进一步代谢进入三羧酸循环(TCA circle), 降解产

物被微生物用于合成自身的生物量, 同时产生  CO2

和  H2O, 因此  Calditrichaeota 和  Choroflexi 对芳香化

合物的彻底氧化分解具有重要意义。 

3 结论 

本研究利用  16S rRNA 基因和宏基因组测序技

术, 探究垃圾渗滤液处理系统活性污泥的种群结构

和功能特征 , 共鉴定出  32 个门 , 334 个属。Caldi-

trichaeota 门和  Calorithrix 属分别为优势菌门和属 , 

这是关于污水处理系统中  Calditrichaeota 门和  Calo-

rithrix 属的首次报道。活性污泥中存在硝化、反硝

化 、 同 化 硝 酸 盐 还 原 、 异 化 硝 酸 盐 还 原 和 氮 固

定  5 条氮循环途径, 反硝化相关基因是丰度最高的

脱氮功能基因, 主要分布于  Calditrichaeota, Proteo-

bacteria 和  Choroflexi 门。活性污泥中含有丰富的难

降解有机污染物降解基因, 远高于工业废水和市政

污水处理厂的活性污泥 , 其中  Proteobacteria, Bac-

teroidetes, Planctomycetes, Calditrichaeota 和 Choroflexi

是主要的有机物降解功能微生物。 
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附录 

附录 1  62个高质量基因组详细信息 

Appendix 1  Detail of 62 Genomes with high quality 

BinID 完整度/% 污染度/% (完整度−5*污染度)/% contigs GC N50 Phylum 

bin142 98.90 0.00 98.90 64 0.56 165987 Zixibacteria 

bin52 99.46 0.54 96.77 93 0.43 61658 Bacteroidetes 

bin100 96.64 0.00 96.64 83 0.63 134362 RBG-13-61-14 

bin19 96.59 0.00 96.59 64 0.64 134029 Planctomycetes 

bin38 98.03 0.49 95.57 130 0.58 52710 Bacteroidetes 

bin43 95.45 0.00 95.45 50 0.64 140007 Planctomycetes 

bin136 97.10 0.55 94.35 75 0.65 53537 Proteobacteria 

bin132 99.48 1.30 92.96 105 0.67 66882 Proteobacteria 

bin98 97.27 1.09 91.82 277 0.52 37555 Chloroflex 

bin151 94.34 0.55 91.60 80 0.49 58585 Bacteroidetes 

bin139 96.83 1.11 91.30 142 0.68 102837 Proteobacteria 

bin103 96.52 1.11 91.00 178 0.70 27743 Proteobacteria 

bin29 98.25 1.49 90.79 383 0.64 43970 Acidobacteria 

bin101 98.60 1.74 89.90 501 0.63 36215 Acidobacteria 

bin20 96.30 1.30 89.81 159 0.66 28360 Proteobacteria 

bin148 94.14 1.11 88.58 53 0.53 221934 Armatimonadetes 

bin94 92.90 0.88 88.52 110 0.49 41769 Proteobacteria 

bin76 92.73 0.91 88.18 110 0.54 53606 Chloroflex 

bin128 94.29 1.48 86.90 170 0.50 74290 Bacteroidetes 

bin84 96.56 2.26 85.27 166 0.67 58952 Binatota 

bin122 92.87 1.52 85.26 296 0.61 11605 Proteobacteria 

bin27 90.04 1.06 84.75 72 0.69 62848 Deinococcus-Thermus 

bin85 88.36 0.84 84.14 586 0.61 5503 Proteobacteria 

bin56 92.15 1.79 83.19 596 0.49 6212 Bacteroidetes 

bin53 94.28 2.26 82.99 796 0.68 9055 Proteobacteria 

bin71 95.60 2.55 82.88 351 0.72 23785 Gemmatimonadetes 

bin41 99.32 3.38 82.43 346 0.68 29077 Verrucomicrobia 

bin111 89.51 1.44 82.29 437 0.72 15011 Proteobacteria 

bin59 82.03 0.00 82.03 88 0.41 10328 Patescibacteria 

bin144 89.22 1.56 81.44 121 0.67 72333 Proteobacteria 

bin67 92.73 2.27 81.36 92 0.52 101670 Chloroflex 

bin8 97.74 3.30 81.25 415 0.54 27361 Calditrichota 

bin118 88.71 1.61 80.66 385 0.60 6782 Proteobacteria 

bin90 100.00 4.23 78.84 291 0.36 27981 Bacteroidetes 

bin133 96.82 3.64 78.64 145 0.53 49449 Nitrospirae 

bin126 88.75 2.07 78.41 703 0.69 5537 Proteobacteria 

bin75 97.30 4.05 77.03 436 0.60 39111 Verrucomicrobia 

bin55 96.79 3.97 76.94 56 0.60 120742 Verrucomicrobia 

bin17 83.77 1.49 76.30 1096 0.70 6421 Proteobacteria 
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bin11 98.16 4.83 74.00 107 0.73 2884 Proteobacteria 

bin44 89.01 3.11 73.47 1013 0.73 8321 Myxococcota 

bin45 81.02 1.54 73.30 127 0.48 106273 Patescibacteria 

bin58 88.71 3.30 72.23 835 0.67 5795 Sumerlaeota 

bin89 77.32 1.12 71.70 17 0.46 105710 Patescibacteria 

bin16 87.85 3.26 71.54 499 0.72 8247 Proteobacteria 

bin14 83.31 2.61 70.25 514 0.69 7474 Proteobacteria 

bin34 85.90 3.16 70.09 510 0.69 8233 Acidobacteria 

bin109 84.09 2.94 69.37 305 0.69 20302 Planctomycetes 

bin125 97.27 5.64 69.09 331 0.56 38991 Chloroflex 

bin97 86.88 3.84 67.69 657 0.71 8217 Proteobacteria 

bin81 68.14 0.14 67.43 396 0.73 5737 Deinococcus-Thermus 

bin7 93.97 5.33 67.32 1064 0.68 5303 Proteobacteria 

bin3 70.86 0.93 66.23 311 0.57 4370 Patescibacteria 

bin119 84.31 3.63 66.16 335 0.68 14139 Proteobacteria 

bin153 77.37 2.41 65.32 852 0.64 4482 Planctomycetes 

bin18 94.32 5.93 64.67 509 0.69 15239 Planctomycetes 

bin61 63.71 0.00 63.71 17 0.40 76549 Nanoarchaeota 

bin47 96.62 7.09 61.15 265 0.59 69548 Verrucomicrobia 

bin134 58.16 0.00 58.16 1208 0.59 2159 Planctomycetes 

bin113 64.22 1.99 54.25 260 0.57 4870 Patescibacteria 

bin4 51.74 0.12 51.12 931 0.61 1939 Bdellovibrio 

bin77 89.08 7.76 50.26 805 0.70 13540 Myxococcota 

 

附录 2  有机污染物降解基因丰度 

Appendix 2  Abundance of organic pollutants degradation genes 

类别 KO 有机物降解酶 EC 
基因丰度 

(reads hits) 

芳香羧酸 K05549 苯甲酸/甲苯酯 1,2-双加氧酶亚基 α EC:1.14.12.10 1.14.12.- 808 

芳香羧酸 K05550 苯甲酸/甲苯酯 1,2-双加氧酶亚基 β EC:1.14.12.10 1.14.12.- 251 

芳香羧酸 K05784 苯甲酸/甲苯酯 1,2-双加氧酶还原酶组分 EC:1.18.1.- 286 

芳香羧酸 K14333 2,3-二羟基苯甲酸脱羧酶 EC:4.1.1.46 31 

芳香羧酸 K22553 4-甲氧基苯甲酸单加氧酶(O-去甲基化) EC:1.14.99.15 36 

芳香羧酸 K00481 对羟基苯甲酸单加氧酶 EC:1.14.13.2 324 

芳香羧酸 K22270 3-羟基苯甲酸 6-单加氧酶 EC:1.14.13.24 333 

芳香羧酸 K18068 邻苯二甲酸 4,5-双加氧酶 EC:1.14.12.7 304 

芳香羧酸 K18069 邻苯二甲酸 4,5-双加氧酶还原酶组分 EC:1.18.1.- 9 

芳香羧酸 K18067 邻苯二甲酸 4,5-顺-二氢二醇脱氢酶 EC:1.3.1.64 4 

芳香羧酸 K04102 4,5-二羟基邻苯二甲酸脱羧酶 EC:4.1.1.55 131 

芳香羧酸 K10619 对异苯丙酸盐 2,3-双加氧酶亚基 α EC:1.14.12.25 26 

芳香羧酸 K16303 芳香羧酸对异苯丙酸盐 2,3-双加氧酶亚基 β EC:1.14.12.25 5 

芳香羧酸 K00455 3,4-二羟基苯乙酸 2,3-双加氧酶 EC:1.13.11.15 38 

芳香羧酸 K00483 4-羟基苯乙酸 3-单加氧酶 EC:1.14.14.9 242 

芳香羧酸 K18242 水杨酸 5-羟化酶大亚基 EC:1.14.13.172 235 
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芳香羧酸 K00480 水杨酸羟化酶 EC:1.14.13.1 152 

芳香羧酸 K10621 2,3-二羟基对苯甲酸盐/2,3-二羟基苯甲酸盐 3,4-双加氧酶 EC:1.13.11.- 1.13.11.14 9 

芳香羧酸 K00448 原儿茶酸 3,4-双加氧酶,α 亚单位 EC:1.13.11.3 105 

芳香羧酸 K00449 原儿茶酸 3,4-双加氧酶,β 亚基 EC:1.13.11.3 5732 

芳香羧酸 K04100 原儿茶酸 4,5-双加氧酶,α 链 EC:1.13.11.8 57 

芳香羧酸 K04101 原儿茶酸 4,5-双加氧酶,β 链 EC:1.13.11.8 125 

芳香羧酸 K15054 (S)-扁桃酸脱氢酶 EC:1.1.99.31 232 

芳香羧酸 K01576 苯甲酰甲酸脱羧酶 EC:4.1.1.7 243 

芳香羧酸 K16239 4-羟基苯甲酸脱羧酶亚基 C EC:4.1.1.61 99 

芳香羧酸 K01612 钒酸/对羟基苯甲酸脱羧酶亚基 C EC:4.1.1.- 4.1.1.61 17 

芳香羧酸 K04099 没食子酸双加氧酶 EC:1.13.11.57 19 

芳香羧酸 K22958 没食子酸脱羧酶亚基 C EC:4.1.1.59 237 

芳香羧酸 K00451 均龙胆酸 1,2-双加氧酶 EC:1.13.11.5 13035 

芳香羧酸 K00450 龙胆酸 1,2-双加氧酶 EC:1.13.11.4 383 

芳香羧酸 K15066 钒酸盐/3-O-甲基没食子酸盐 O-脱甲基酶 EC:2.1.1.341 41 

芳香羧酸 K00457 4-羟基苯丙酮酸双加氧酶 EC:1.13.11.27 12349 

芳香烃 K15760 甲苯单加氧酶系统蛋白 A EC:1.14.13.236 1.14.13.- 14 

芳香烃 K15762 甲苯单加氧酶系统铁氧还蛋白亚基 NA 3 

芳香烃 K15763 甲苯单加氧酶系统蛋白 D EC:1.14.13.236 1.14.13.- 1 

芳香烃 K15764 甲苯单加氧酶系统蛋白 E EC:1.14.13.236 1.14.13.- 5 

芳香烃 K15765 甲苯单加氧酶电子转移组分 EC:1.18.1.3 37 

芳香醇 K16249 苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P0/A0 NA 42 

芳香醇 K16243 苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P1/A1 EC:1.14.13.244 1.14.13.243 221 

芳香醇 K16244 苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P2/A2 EC:1.14.13.244 1.14.13.243 31 

芳香醇 K16242 苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P3/A3 EC:1.14.13.244 1.14.13.243 360 

芳香醇 K16245 苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P4/A4 EC:1.14.13.244 1.14.13.243 62 

芳香醇 K16246 苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P5/A5 EC:1.14.13.244 1.14.13.243 264 

芳香醇 K03380 苯酚单加氧酶(NADPH) EC:1.14.13.7 24 

芳香醇 K00446 儿茶酚 2,3-双加氧酶 EC:1.13.11.2 536 

芳香醇 K07104 儿茶酚 2,3-双加氧酶 EC:1.13.11.2 5374 

芳香醇 K03381 邻苯二酚 1,2-双加氧酶 EC:1.13.11.1 13 

芳香醇 K00055 芳醇脱氢酶 EC:1.1.1.90 242 

芳香醇 K05797 4-甲酚脱氢酶(羟基化)黄素蛋白亚基 EC:1.17.9.1 538 

芳香醛 K00146 苯乙醛脱氢酶 EC:1.2.1.39 200 

芳香醛 K21802 香兰素脱氢酶 EC:1.2.1.67 6 

芳香醛 K03863 香草单加氧酶铁氧还蛋白亚基 NA 5 

芳香醛 K00141 苯甲醛脱氢酶(NAD) EC:1.2.1.28 434 

苯胺 K05599 邻氨基甲酸 1,2-双加氧酶(脱氨、脱羧)大亚基 EC:1.14.12.1 375 

苯胺 K05600 邻氨基甲酸 1,2-双加氧酶(脱氨、脱羧)小亚基 EC:1.14.12.1 131 

苯胺 K16319 邻氨基甲酸 1,2-双加氧酶大亚基 EC:1.14.12.1 53 

苯胺 K16320 邻氨基甲酸 1,2-双加氧酶小亚基 EC:1.14.12.1 122 

苯胺 K15059 2-氨基苯酚 1,6-双加氧酶亚基 β EC:1.13.11.74 1.13.11.76 37 

苯胺 K01865 (羟胺基)苯变位酶 EC:5.4.4.1 6 

苯胺 K00485 二甲基苯胺单加氧酶 EC:1.14.13.8 51 
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氯化芳香化合物 K21607 四氯苯醌还原酶 EC:1.1.1.404 39 

氯化芳香化合物 K10676 2,4-二氯苯酚 6-单加氧酶 EC:1.14.13.20 164 

氯化芳香化合物 K06912 α-酮戊二酸依赖的 2,4-二氯苯氧乙酸双加氧酶 EC:1.14.11.- 113 

芳香酮 K14520 4-羟基苯乙酮单加氧酶 EC:1.14.13.84 120 

芳香酮 K05913 2,4'-二羟基苯乙酮双加氧酶 EC:1.13.11.41 34 

多环芳烃 K14581 萘 1,2-加氧酶铁氧还蛋白还原酶组分 EC:1.18.1.7 56 

多环芳烃 K15060 5,5'-脱氢丙酸 O-脱甲基酶 NA 59 

杂环芳烃 K15751 咔唑 1,9a-双加氧酶 EC:1.14.12.22 6 

杂环芳烃 K16873 5-(羟甲基)糠醛/糠醛氧化酶 EC:1.1.3.47 169 

杂环芳烃 K10221 2-吡喃酮-4,6-二羧酸乳糖酶 EC:3.1.1.57 121 

杂环芳烃 K03383 三聚氰酸氨基水解酶 EC:3.5.2.15 4 

杂环芳烃 K04098 羟基喹啉 1,2-加氧酶 EC:1.13.11.37 65 

烷烃 K00496 烷烃 1-单加氧酶 EC:1.14.15.3 591 

脱卤酶 K01560 2-卤酸脱卤酶 EC:3.8.1.2 6381 

脱卤酶 K01561 卤乙酸脱卤酶 EC:3.8.1.3 776 

脱卤酶 K01563 卤代烷烃脱卤酶 EC:3.8.1.5 624 

其他 K14338 细胞色素 P450/NADPH 细胞色素 P450 还原酶 EC:1.14.14.1 1.6.2.4 7 

其他 K00274 单胺氧化酶 EC:1.4.3.4 2709 

其他 K10215 单加氧酶 EC:1.14.13.- 635 

其他 K01721 腈水合酶亚基 α EC:4.2.1.84 129 

其他 K20807 腈水合酶亚单位 β EC:4.2.1.84 82 

其他 K01501 硝化酶 EC:3.5.5.1 318 

其他 K01941 尿素羧化酶 EC:6.3.4.6 1622 

其他 K03379 环己酮单加氧酶 EC:1.14.13.22 4 

其他 K05783 二羟环己二烯羧酸脱氢酶 EC:1.3.1.25 198 

其他 K10679 硝基还原酶/二氢蝶啶还原酶 EC:1.-.-.-1.5.1.34 2 

 

附录 3  四种污水处理厂活性污泥的有机物降解酶 

Appendix 3  Organic pollutants degrading enzymes in activated sludge of four treatment plants 

酶 XP AERA EBPR Tannery 

苯甲酸/甲苯酯 1,2-双加氧酶亚基 α √ √   

苯甲酸/甲苯酯 1,2-双加氧酶亚基 β √ √  √ 

苯甲酸/甲苯酯 1,2-双加氧酶还原酶组分 √ √  √ 

2,3-二羟基苯甲酸脱羧酶 √ √  √ 

4-甲氧基苯甲酸单加氧酶(O-去甲基化) √    

对羟基苯甲酸单加氧酶 √ √  √ 

3-羟基苯甲酸 6-单加氧酶 √ √   

邻苯二甲酸 4,5-双加氧酶 √    

邻苯二甲酸 4,5-双加氧酶还原酶组分 √    

邻苯二甲酸 4,5-顺-二氢二醇脱氢酶 √    

4,5-二羟基邻苯二甲酸脱羧酶 √   √ 

对异苯丙酸盐 2,3-双加氧酶亚基 α √ √   

对异苯丙酸盐 2,3-双加氧酶亚基 β √ √   
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3,4-二羟基苯乙酸 2,3-双加氧酶 √ √  √ 

4-羟基苯乙酸 3-单加氧酶 √ √ √ √ 

水杨酸 5-羟化酶大亚基 √    

水杨酸羟化酶 √ √ √ √ 

2,3-二羟基对苯甲酸盐/2,3-二羟基苯甲酸盐 3,4-双加氧酶 √ √  √ 

原儿茶酸 3,4-双加氧酶, α 亚单位 √ √  √ 

原儿茶酸 3,4-双加氧酶, β 亚基 √ √ √ √ 

原儿茶酸 4,5-双加氧酶, α 链 √   √ 

原儿茶酸 4,5-双加氧酶, β 链 √ √ √ √ 

2-卤代苯甲酸 1,2-双加氧酶大亚基     √ 

(S) -扁桃酸脱氢酶 √    

苯甲酰甲酸脱羧酶 √   √ 

4-羟基苯甲酸脱羧酶亚基 C √    

钒酸/对羟基苯甲酸脱羧酶亚基 C  √   √ 

没食子酸双加氧酶  √ √  √ 

没食子酸脱羧酶亚基 C  √    

均龙胆酸 1,2-双加氧酶 √ √ √ √ 

龙胆酸 1,2-双加氧酶 √ √ √ √ 

钒酸盐/3-O-甲基没食子酸盐 O-脱甲基酶  √    

4-羟基苯丙酮酸双加氧酶 √ √ √ √ 

苯/甲苯/氯苯双加氧酶亚基 α    √ 

甲苯单加氧酶系统蛋白 A √    

甲苯单加氧酶系统铁氧还蛋白亚基 √    

甲苯单加氧酶系统蛋白 D √    

甲苯单加氧酶系统蛋白 E √    

甲苯单加氧酶电子转移组分 √ √   

苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P0/A0 √ √   

苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P1/A1 √ √   

苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P2/A2 √ √   

苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P3/A3 √ √   

苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P4/A4 √ √   

苯酚/甲苯 2-单加氧酶(NADH)P5/A5 √ √   

苯酚单加氧酶(NADPH) √ √  √ 

儿茶酚 2,3-双加氧酶 √ √  √ 

儿茶酚 2,3-双加氧酶 √ √   

邻苯二酚 1,2-双加氧酶 √   √ 

芳醇脱氢酶 √  √ √ 

4-甲酚脱氢酶(羟基化)黄素蛋白亚基 √ √ √ √ 

苯乙醛脱氢酶 √ √ √ √ 

香兰素脱氢酶  √    

香草单加氧酶    √ √ 

香草单加氧酶铁氧还蛋白亚基  √ √  √ 

苯甲醛脱氢酶(NAD) √ √  √ 

邻氨基甲酸 1,2-双加氧酶(脱氨、脱羧)大亚基  √   √ 
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邻氨基甲酸 1,2-双加氧酶(脱氨、脱羧)小亚基  √   √ 

邻氨基甲酸 1,2-双加氧酶大亚基  √    

邻氨基甲酸 1,2-双加氧酶小亚基  √    

2-氨基苯酚/2-氨基-5-氯酚 1,6-双加氧酶亚基 β  √    

(羟胺基)苯变位酶  √    

二甲基苯胺单加氧酶(N-氧化物形成) √ √  √ 

五氯酚单加氧酶   √ √ 

四氯苯醌还原酶 √    

2,4-二氯苯酚 6-单加氧酶 √ √  √ 

α-酮戊二酸依赖的 2,4-二氯苯氧乙酸双加氧酶 √ √   

4-羟基苯乙酮单加氧酶 √    

苯乙酮羧化酶    √ 

2,4'-二羟基苯乙酮双加氧酶 √   √ 

萘 1,2-加氧酶铁氧还蛋白还原酶组分 √ √   

联苯-2,3-二醇 1,2-双加氧酶   √ √ 

联苯 2,3-双加氧酶亚基 α    √ 

5,5'-脱氢丙酸 O-脱甲基酶  √    

咔唑 1,9a-双加氧酶 √    

5-(羟甲基)糠醛/糠醛氧化酶 √    

2,5-呋喃二甲酸脱羧酶 1 √    

2-吡喃酮-4,6-二羧酸乳糖酶 √  √ √ 

羟乙基二氯莠去津氨基水解酶   √ √ 

三聚氰酸氨基水解酶 √   √ 

羟基喹啉 1,2-加氧酶 √  √ √ 

烷烃 1-单加氧酶 √ √ √ √ 

2-卤酸脱卤酶 √ √ √ √ 

卤乙酸脱卤酶 √ √ √ √ 

卤代烷烃脱卤酶 √    

细胞色素 P450/NADPH 细胞色素 P450 还原酶  √  √ √ 

过氧化氢-过氧化物酶 √ √ √ √ 

单胺氧化酶 √ √ √  

单加氧酶 √    

腈水合酶亚基 α √  √ √ 

腈水合酶亚单位 β √    

硝化酶 √ √ √ √ 

羧酸酯酶 1   √ √ 

羧酸酯酶 2   √ √ 

尿素羧化酶 √ √ √ √ 

环己酮单加氧酶 √  √ √ 

可溶性环氧化物水解酶/脂磷酸酶     √ 

二羟环己二烯羧酸脱氢酶 √ √ √ √ 

硝基还原酶/二氢蝶啶还原酶 √  √  

 




