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异养硝化好氧反硝化菌的研究进展
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摘 要： 异养硝化好氧反硝化（Heterotrophic nitrification-aerobic denitrification， HNAD）菌因

其能同时进行异养硝化和好氧反硝化过程，在单一好氧条件下完成生物脱氮，具有自养硝化微生物

（Autotrophic nitrifying organisms， ANOs）和 普 通 异 养 微 生 物（Ordinary heterotrophic organisms， 
OHOs）不具有的优势而备受关注。对HNAD菌的种属分布、脱氮性能的影响因素，与HNAD过程有

关的酶、功能基因和脱氮途径进了综述，并讨论了HNAD菌与ANOs和OHOs脱氮过程的差异，对未

来HNAD过程的发展前景进行了展望。
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Research Progress of Heterotrophic Nitrification-Aerobic Denitrification 

Bacteria
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Abstract： Heterotrophic nitrification-aerobic denitrification (HNAD) bacteria have drawn more 

and more attention as possessing the advantages that autotrophic nitrifying organisms (ANOs) and 
ordinary heterotrophic organisms (OHOs) do not have, such as, conducting the nitrification and 
denitrification processes simultaneously, and fulfilling the biological denitrification process under 
completely aerobic conditions. The distribution of HNAD bacteria, the factors affecting the denitrification 
performance, related enzymes and functional genes, and denitrification pathways were summarized. In 
addition, the differences among the HNAD, ANOs and OHOs bacteria were also discussed. Eventually, 
the future development of the HNAD was prospected.

Key words： biological nitrogen removal；    heterotrophic nitrification-aerobic denitrification 
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在传统生物脱氮过程中，自养微生物生长缓

慢，硝化过程耗时较长，且易受氨氮（NH3-N）和有机

负荷的冲击影响。加之，传统生物脱氮过程需要在

时间或空间上完全独立的好氧单元和缺氧单元内

进行，工艺占地面积大，流程长。近几十年来，随着

生物脱氮理论的发展，越来越多的新型生物脱氮

（BNR）工艺不断涌现，如短程硝化反硝化工艺、同步

硝化反硝化（SND）工艺和厌氧氨氧化工艺。SND工

艺能够在单个反应器或反应单元中进行硝化反硝

化过程，具有占地少、经济性好、管理便捷等优势而

广受关注［1-2］，其发生机制可采用微环境理论和生物

学理论加以阐释。异养硝化好氧反硝化（HNAD）菌
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能够在完全好氧的条件下同时完成硝化过程和反

硝化过程，具备许多自养硝化微生物（Autotrophic 
nitrifying organisms， ANOs）和 普 通 异 养 微 生 物

（Ordinary heterotrophic organisms，OHOs）不具有的

优点。此外，相比于硝化细菌，HNAD菌具有生长速

率快、对 NH3-N 和有机物冲击负荷耐受性强等优

点［3］，近年来受到了广泛的关注。

1 HNAD菌的种属及分布菌的种属及分布

HNAD 菌 是 能 够 同 时 进 行 异 养 硝 化 过 程

（Heterotrophic nitrification， HN）和好氧反硝化过程

（Aerobic denitrification， AD）的微生物的统称，其包

含很多种属。常见的HNAD菌属有Halomonas sp. 、

Acinetobacter sp. 、Pseudomonas sp. 、Paracoccus sp. 、
Bacillus sp. 、Klebsiella sp. 等。HNAD菌在自然界中

分布广泛，养猪场废水、活性污泥、水稻土壤、海产

养殖场等均有分布。

2 HNAD菌脱氮性能的影响因素菌脱氮性能的影响因素

HNAD菌的生长受碳源、碳氮比（C/N）、温度、溶

解氧、pH 等条件的影响，不同的 HNAD 菌生长所需

的最佳条件差异较大，探究不同 HNAD菌的最适生

长条件，有利于系统了解HNAD菌。

表 1中列举了不同菌株单独进行HN过程、单独

进行 AD 过程和同时进行 HNAD 过程的最佳脱氮

条件［4-17］。
表1　不同HNAD菌的最佳生长条件

Tab.1　Optimum growth conditions for different HNAD bacteria

过程

HN

AD

HNAD

菌株

Alcaligenes faecalis SDU20[4]

Alcaligenes faecalis C16
Alcaligenes faecalis OKK17

Bacillus sp. JM10
Marinobacter sp. NNA5[5]

Pseudomonas balearica RAD-17[6]

Pseudomonas chloritidismutans K14[7]

Pseudomonas plecoglossiciu Y-1[8]

Pseudomonas stutzeri XL-2[9]

Pseudomonas stutzeri ZF31
Psychrobacter sp. S1-1

Alcaligenes faecalis WT14[10]

Acinetobacter junii ZHG-1[11]

Acinetobacter junii YB
Acinetobacter sp. ND7[12]

Bacillus cereus GS-5[13]

Cupriavidus sp. S1[14]

Gordonia amicalis UFV4[15]

Janthinobacterium svalbardensis F19[16]

Providencia rettgeri YL
Pseudomonas aeruginosa YL
Pseudomonas putiu NP5[17]

Vibrio diabolicus SF16

碳源

琥珀酸钠

富马酸

丙酮酸钠

琥珀酸钠和丙酮酸钠

葡萄糖和乙酸钠

丙酮酸钠

葡萄糖

琥珀酸钠

琥珀酸钠

柠檬酸钠

柠檬酸钠

琥珀酸钠

柠檬酸钠

乙酸钠

丙酮酸钠

柠檬酸钠

乙酸钠

葡萄糖

琥珀酸钠

琥珀酸钠

乙酸钠

碳氮比

10
14
6

7.4
6~8
10
10
15
10

6.68
15

10.8
30
15
8

7.5
12~28

8
10
10
10
10
10

温度/℃
30
30
35

27.4
35
25
27
15
30

27.72
20

20.3
30
37
35
35

30
30
30
30
30
30

转速/（r·min-1）

120

150
200
140
150
120

54.15

113.5
150
200
150
125
120

120
160
160
120

pH
8
8

7.5
7.6
7.5

7.5
7

8.23
6.5
8.4
9

7.5

8

7
10

7~7.5
7

7.5~9.5
2. 1　碳源

HNAD 菌作为异养菌，以有机物作为碳源和能

源。大多数 HNAD菌生长的最佳碳源是琥珀酸钠、

柠檬酸钠和乙酸钠。首先，小分子有机物更容易被

微生物吸收［12］；其次，这些物质可以直接进入三羧

酸（TCA）循环，可以更加迅速地产生能量［18］。
葡萄糖、蔗糖等大分子有机物也可以作为

HNAD菌生长的最佳碳源。杨静丹等［19］利用高盐环

境驯化好氧颗粒污泥，并从中分离出 Klebsiella 
quasipneumoniae subsp. quasipneumoniae HY3-2 菌

株，其最佳碳源在不同条件下有所不同。进行 HN
过程时，最佳碳源为甘油；进行 AD 过程时，最佳碳

源为柠檬酸钠。Wang等［20］分离得到的Pseudomonas 
sp.  JQ-H3 以聚己酸内酯（PCL）为唯一碳源进行
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HNAD过程，在 72 h内对 NH3-N和硝态氮（NO3--N）
的去除率可分别达到 95. 40% 和 91. 10%。Zhang
等［21］从反硝化反应器中分离出能够以聚 3-羟基丁

酸 -3- 羟 基 戊 酸 酯 为 碳 源 进 行 HNAD 过 程 的

Diaphorobacter polyhydroxybutyrativorans SL-205，该

菌对 NH3-N、NO2--N 和 NO3--N 的去除率分别为

99. 11%、84. 13%和95. 02%。

2. 2　C/N比
通常 HNAD 菌的生长需要较高的 C/N 比，介于

5~20之间。一般而言，C/N 比越高，有机物越充足，

HNAD 菌去除的 NO3--N 越多，反硝化效果就越好。

然而C/N比过高时，呼吸作用增强，HNAD过程可能

会产生较多的有害物质和中间产物如亚硝态氮

（NO2--N），而NO2--N的积累不利于绝大多数HNAD
菌的生长，甚至导致其死亡。研究表明，HNAD菌脱

氮过程中对C/N比的需求会随着环境条件的变化而

改变。Pan等［22］研究了 C/N 比对由多种 HNAD 菌组

成的生物群落处理高盐（30 gNaCl/L）废水的影响，

发现所需的最佳C/N比为 25。Huang等［23］从松花江

分离出的 Acinetobacter sp.  Y16能够在 C/N 比为 2的

条件下去除约 65%的NH3-N；研究还发现，在C/N比

为 5 时，含有 HNAD 菌的复杂微生物群落比纯培养

菌种具有更高的脱氮效率，这可能是不同 HNAD菌

之间存在共生和协同作用所致。

2. 3　温度

大多数 HNAD 菌生长的最适温度为 25~37 ℃。

Yang 等［17］研究 Pseudomonas putiu NP5 时发现，当温

度从 10 ℃上升至 30 ℃时，NH3-N 的去除率明显升

高（从约 15%上升至约 95%），当温度从 30 ℃上升至

37 ℃时，NH3-N 的去除率略有下降（降至约 90%）。

Zheng等［24］从松花江分离出的Acinetobacter harbinensis 
HITLi7T能够在 2 ℃下去除 NH3-N，最大去除速率为

0. 076 mg/（L·h）。部分HNAD菌能够在低温环境中

生长，原因之一是 HNAD菌体内的酶在低温状态下

能够保持一定的活性，维持HNAD菌的生长。

2. 4　溶解氧（DO）

与传统的缺氧反硝化不同，HNAD 的反硝化过

程除可利用 NO3--N 为电子受体外，还可利用 O2作
为电子受体。相比于NO3--N，O2作电子受体时产生

的能量更多，更易被微生物利用。但是，过高浓度

的 DO 会导致反硝化酶活性降低，进而降低脱氮效

率。例如，保持较低的 DO 浓度（<3 mg/L）有助于提

高 Pseudomonas sp.  ADN-42 的脱氮性能；当摇床速

率为50 r/min时，Pseudomonas stutzeri YG-24对NH3-N
的去除率较低（50. 25%），而对 NO2--N 和 NO3--N 的

去除率较高，分别为 90. 08%和 95. 83%。这可能是

由于 HNAD 过程的 NH3-N 氧化需要比 NO2--N 和

NO3--N还原更高的DO浓度。

2. 5　pH
在 HNAD 菌的 HN 过程中，NH3-N 先被转化为

NH2OH-N，然后进一步转化为 NO2--N、NO3--N，其

中 pH逐渐降低；在AD过程中，NO3--N经NO2--N被

转化为氮气（N2）等其他气态氮，pH呈现逐渐升高趋

势。HNAD 菌生长的最适 pH 一般为中性或偏碱性

范围。魏冉［25］研究发现，在 pH分别为 8. 0和 9. 0的

条件下，Pseudomonas aeruginosa P-1 对 NH3-N 的去

除率分别为 99. 8%和 89. 6%，而在 pH为 7. 0的条件

下，对NH3-N的去除率仅为 66. 1%。Yang等［26］从制

药废水中分离出的 Acinetobacter sp.  JR1 能够在

4. 5~10的pH范围内实现NH3-N的有效去除。

2. 6　其他因素

除碳源、C/N 比、温度、溶解氧、pH 外，氮源、盐

度和重金属也会影响 HNAD 菌的脱氮性能。樊琳

等［27］通过模拟自然水生生态系统，探究氮源对

HNAD过程氮转化的影响时发现，NO2--N和NO3--N
的加入会加速 NH3-N 的利用，而 NH3-N 和 NO2--N
的加入会抑制 NO3--N 的降解，NH3-N 和 NO3--N 的

加入则会导致NO2--N累积。此外，高浓度的NO3--N
可能会抑制 NO2--N 的还原酶活性，导致 NO2--N 的

积累。由于NO2--N对生物体有毒害作用，而大多数

通过 NO3-/NO2-途径降解 NH3-N 的 HNAD 菌会产生

NO2--N的积累，这是影响HNAD菌硝化反硝化过程

的重要原因之一。Xie等［28］从活性污泥中分离出的

Pseudomonas mendocina X49并不积累NO2--N。Silva
等［29］在高盐条件下驯化由多种 HNAD 菌组成的生

物群落，结果表明该生物群落能够在高盐环境中生

长，并能去除部分NH3-N。

微量金属元素对于 HNAD 菌的生长不可缺少，

但金属离子浓度过高则会影响 HNAD菌的酶活性，

抑制 HNAD 菌的生长。An 等［30］从污水厂活性污泥

中成功分离出Acinetobacter baumannii AL-6，该菌在

一定浓度 Cr（Ⅵ）存在（0~10 mg/L）的情况下可去除

NH3-N，并将Cr（Ⅵ）还原为毒性更低的Cr（Ⅲ）。
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3 HNAD过程相关的酶及基因过程相关的酶及基因

参与 HN 过程的酶包括氨单加氧酶（AMO）、羟

胺氧化还原酶（HAO）和亚硝酸盐氧化还原酶

（NXR）；参与AD过程的酶包括硝酸盐还原酶（NR）、

亚硝酸盐还原酶（NIR）、一氧化氮还原酶（Nor）和氧

化亚氮还原酶（Nos）。目前针对 HNAD 菌酶系统的

主要研究集中在AMO、HAO、NR和NIR上。

3. 1　AMO
AMO是一种铜依赖型的膜结合酶，能够将 NH3

氧化为 NH2OH，其活性介于 0. 002 8 ~0. 127 0 U/mg 
蛋白质之间。参与编码AMO的基因有 amoA、amoB
与 amoC，它们共同组成了操纵子 amoCAB，但是基

因 amoAB 可以独立于启动子 amoCAB 表达。AMO
由分子质量分别为 38 ku和 46 ku的亚基构成，与自

养硝化菌N. europaea的AMO具有很高的相似性，但

二者的结构仍有差异。1 mmol/L 的乙炔能够抑制

N. europaea 中 AMO 的活性，却不会抑制 Paracoccus 
denitrificans 中 AMO 的活性。Musiani 等［31］利用与

AMO 相似的微粒甲烷单加氧酶（pMMO）进行同源

建模，得到了 Nitrosomonas europaea 中 AMO 的三个

亚基 AmoA、AmoB、AmoC 及由它们组成的三聚体

AmoABC的结构模型，确定了AmoB和AmoC上的铜

结合位点。Wang等［32］在研究对高浓度NH3-N具有

耐受能力的 Acinetobacter sp.  JQ1004 时提出，游离

氨通过降低 amoA 基因的表达来抑制 HN 过程与

Acinetobacter sp.  JQ1004 的生长。Zhao 等［33］在研究

重金属对Alcaligenes faecalis NR的影响时发现，Mg2+、
Zn2+、Mn2+能极大提升 AMO 的活性，促进 Alcaligenes 
faecalis NR对NH3-N的去除。

3. 2　HAO
HAO 能够将 NH2OH 氧化为 NO2- ，其活性为

0. 011 0 ~0. 240 0 U/mg蛋白质。C/N比会影响HAO
的活性，He等［34］将序批式反应器（SBR）中的 C/N 比

由 3. 5提高至 9. 3，测得的HAO活性显著提高（从约

250 U/gMLSS 提高至约 340 U/gMLSS）。Wu 等［35］研
究发现，Alcaligenes sp.  HO-1 能够积累 NH2OH，且

HO-1 中有一种新型 HAO 能够将 NH2OH 直接转化

为 N2。Caranto等［36］在研究氨氧化菌的 NH2OH氧化

时提出了一个新模型：HAO 将 NH2OH 氧化为一氧

化氮（NO），NO被O2氧化为NO2-。NO被氧化为NO2-

可能是由一种未知的酶驱动［37］。目前，在HNAD菌

体内是否存在一种未知的，能够将 NH2OH 氧化为

NO2-的酶仍有待研究。

3. 3　NR
NR是一种钼依赖酶，能够将 NO3-还原为 NO2-，

可分为三类：同化硝酸盐还原酶（Nas）、膜结合硝酸

盐还原酶（Nar）和细胞周质硝酸盐还原酶（Nap）。

Nas 能够将部分 NO3-同化，对氮的去除具有重要

意义。

Nar 由三个亚基组成：一个以双钼磷酸鸟嘌呤

二核苷酸（MGD）为辅因子、分子质量为 112～140 
ku的催化亚基NarG；一个具有一个［3Fe-4S］和三个

［4Fe-4S］中心、分子质量为 52～64 ku 的可溶性亚

基NarH；另一个是分子质量为 19~25 ku的血红素醌

氧化亚基 NarI。编码 Nar 的基因曾被认为只有

narG、narH 和 narI 三种基因依次排列，后来在

Escherichia coli. 中发现 narI区域包含两个开放阅读

框（ORFs），并将第一个ORF命名为 narJ。narJ对于

NAR 必不可少，它能够促进 narG 和 narH 复合物的

形成，并强化 narG 和 narH 形成的复合物与 narI 的
相互作用。

Nap是一种异二聚体酶，包含一个以MGD为辅

因子和一个 N 端［4Fe-4S］中心、分子质量为 90 ku
的催化亚基NapA，以及一个从NapC接收电子、分子

质量为 15 ku的双血红素细胞色素 c（NapB），其活性

介于 0. 009 5~0. 43 U/mg 蛋白质之间。研究发现，

Thiosphaera pantotropha 同时具有 Nap 和 Nar 这两种

酶，在缺氧条件下编码Nar的基因表达，而在有氧条

件下则编码Nap的基因表达。在厌氧环境中，Nar失
活会导致编码 Nap 的基因过度表达。Nar 和 Nap 的

活性与O2的浓度有关，O2会抑制NO3-通过细胞质膜

的运输，因此含有 Nar的细菌的反硝化过程会被 O2
抑制。而Nap位于细胞质周质内并不依赖NO3-的跨

膜运输，所以含有 Nap的细菌能够在有氧的条件下

进行反硝化过程。然而，扩增了 10 种 Pseudomonas
属和 1 种 Moraxella 属细菌的 napA 基因并排序后发

现，一些表达该基因的菌株在有氧的条件下不能进

行反硝化过程，而含有Nap的Pseudomonas sp. G179
在缺氧条件下仍能进行反硝化过程。

3. 4　NIR
NIR能够将NO2-还原为一氧化氮（NO），具有两

种类型：含铜亚硝酸盐还原酶（NirK）和细胞色素 cd1
亚硝酸盐还原酶（NirS）。NirK 包括三种类型，第一
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种类型和第二种类型结构相似，由三个亚基类似于

等边三角形的边一样相互围绕，每个亚基都含有两

个铜位点，一个 1 型（T1Cu）位点和一个 2 型（T2Cu）
位点，T1Cu位于每个亚基中，T2Cu位于两个相邻的

亚基之间，类似于三角形的顶点。第一种类型中的

T1Cu 使其呈蓝色，第二种类型中的 T2Cu 使其呈绿

色。第三种类型比较少见，是由六个亚基构成的六

聚体，每个亚基中包含一个第一类型的T1Cu和第二

类型的 T1Cu，因此呈蓝绿色。T1Cu 将外源电子传

递给 T2Cu，T2Cu 具有催化活性，能与 NO2-结合。

NirK 由基因 nirK 编码，nirK 的 ORF 包含 1 095 个碱

基，其中碱基对G（鸟嘌呤）+C（胞嘧啶）占了63%，由

nirK 编码的氨基酸序列包含 364 个残基，分子质量

为 34. 4 ku。NirS 是一种细胞色素 cd1二聚酶，每个

单体上含有两个亚铁血红素基团、血红素 c 和血红

素 d1，电子从细胞色素 c551 通过血红素 c 进一步转

移到血红素 d1，这个过程中 NO2- 被还原为 NO。

Liu 等［38］分离出了具有基因 nirK 和 nirS 的 Thermus 
antranikianii DSM 12462T，并发现 nirK 在 O2 受限制

和外界条件不断变化时更易表达，而 nirS在O2充足

和相对稳定的条件下更易表达。由此可以推测，在

HNAD 菌反硝化过程中主要表达的是 nirS。Zhao
等［9］从好氧反硝化菌Pseudomonas stutzeri XL-2中扩

增出 nirS基因，但未扩增出 nirK基因；但是，从好氧

反硝化菌Pseudomonas sp.  yy7中扩增出 nirK基因却

未扩增出nirS基因。

4 HNAD的脱氮途径的脱氮途径

HNAD菌有两种氮代谢途径如图 1所示。第一

种为 NO3-/NO2- 途径，NH3 被依次氧化为 NH2OH、

NO2-、NO3-，然后NO3-再经过反硝化过程被依次还原

为NO2-、NO、N2O和N2。Zobellella taiwanensis DN-7、
Pseudomonas mendocina TJPU04 等以此途径完成

HNAD 过程。第二种为 NH2OH 途径，NH3被氧化为

NH2OH后不经NO2-、NO3-，直接被氧化为N2O最终被

还 原 为 N2。 Photobacterium sp.  NNA4、Alcaligenes 
faecalis NR等以此途径完成HNAD过程。赵坤等［39］

利用同位素示踪技术从对虾养殖池中分离得到

Bacillus licheniformis MP15，发现该菌不仅能够将

NH3通过 NH2OH途径进行代谢，同时也能将 NO2-和
NO3-按 NO3-/NO2-途径进行反硝化。NH2OH 途径几

乎不产生 NO2-和 NO3-，与 NO3-/ NO2-途径有明显区

别。除上述两种途径外，个别 HNAD菌还拥有独特

的氮代谢途径。Chen等［40］向接种Alcaligenes sp.  TB
的培养基中添加硝酸盐还原酶抑制剂后发现仍有

N2 的 产 生 ，认 为 该 菌 能 够 将 NH3 依 次 氧 化 为

NH2OH、NO2-，然后还原为 N2O，最终被还原为 N2。
Wang等［41］在研究Thauera sp. SND5时，认为该菌能够

使 NH3-N 通过 NH2OH 直接被氧化为 N2，即：NH3→
NH2OH→N2。Huang等［42］未在Pseudomonas putiu Y-9
中检测到AMO，推测该菌能够将NH3-N直接转化为

N2O 而不需要 NH2OH 作中间体，即：NH3→N2O。上

述特殊途径是否具有普遍性，仍待验证。

5 HNAD菌与菌与ANOs和和OHOs的区别的区别

参与传统缺氧生物脱氮过程的菌株包括 ANOs
和 OHOs。ANOs 是指一类以 CO2 为唯一碳源，以

NH3-N、NH2OH-N 或 NO2--N 为氮源和能源进行好

氧生长的微生物，包括能将 NH3-N 氧化为 NO2--N
的氨氧化古菌（Ammonia oxidizing archaea， AOA）与

氨氧化细菌（Ammonia oxidizing bacteria， AOB），以

及能将 NO2--N 氧化为 NO3--N 的亚硝酸盐氧化菌

（Nitrite oxidizing bacteria， NOB）。OHOs 是指一类

以有机物为碳源，能够利用 O2或 NO3--N 或 NO2--N
进行生长的一类微生物，包括能将NO3--N还原为气

态氮的完全反硝化菌；能且只能将 NO3--N 还原为

NO2--N 的不完全反硝化菌；能且只能将 NO2--N 还

原为气态氮的专一亚硝酸盐还原菌和能将 NO3--N
和 NO2--N 还原为气态氮但 NO3--N 的存在会抑制

NO2--N还原的不完全亚硝酸盐还原菌。目前，虽然

发现部分AOB能够进行完全硝化过程（NH3-N完全

被氧化为NO3--N），但与HNAD菌相比，传统生物脱

氮过程需要自养硝化菌和 OHOs 配合完成，而不能

由单一菌种完成整个脱氮过程。这意味着基于

HNAD过程的脱氮工艺流程简单，且控制更加容易。

从生存条件和反应动力学来看，HNAD 菌作为异养

菌，具有较高的生长速率和 NH3-N 去除速率。如

NO3-/NO2-途径
NH2OH途径

NH2OH

NO3-

NO2- NO N2O N2NH3/NH4+

图1　HNAD菌的两种氮代谢途径示意

Fig.1　Schematic diagram of two nitrogen metabolic 
pathways of HNAD bacteria
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Acinetobacter junii ZHG-1在 11 h内对NH3-N的去除

率可达97%左右，NH3-N去除速率达4. 48 mg/（L· h），
相应的 OD600 约为 1. 2［11］，而自养硝化菌生长较缓

慢，Nitrosomonus europaea进入对数生长期需要60 h，
约是相同接种量的HNAD菌的10倍。尽管OHOs也
是一种异养菌，生长较快，但在反硝化菌群中，完全

反硝化菌含量较少，而不完全反硝化菌和不完全亚

硝酸盐还原菌占了整个异养菌的 50%以上，这就导

致了系统内NO2--N的积累，相比之下许多HNAD菌

脱氮过程中没有或有很少的 NO2--N 积累［11， 43］。同

时，HNAD菌具有调节 pH的能力，HN过程导致的碱

度降低可通过同时发生的AD过程产生的碱度得到

补偿。虽然 HNAD 菌在酸性环境中对 NH3-N 的去

除率低于中性偏碱性环境，但大部分 HNAD菌仍能

在酸性环境中生存，而AOB在偏酸性环境中通常会

失活。此外，HNAD 菌适合用于中温和偏高温条件

下的NH3-N去除。尽管AOA和AOB能够分别在低

温和高温下去除 NH3-N，但其在低温下的反应速率

较低，致使工艺的脱氮能力有限。此外，高浓度的

NH3-N 会抑制自养硝化菌的生长，而 HNAD 菌对

NH3-N和有机物的耐受能力则更强。

目前，传统生物脱氮工艺仍是主流工艺，基于

HNAD过程的污水生物脱氮工艺仍未实现。在污水

处理系统中，不同微生物之间的相互作用对出水水

质有着极其重要的作用，如AOB和NOB的互利共生

关系。大部分 NOB 含有能将尿素转化为 NH3-N 的

酶，而AOB则不含有此种酶。在同一污水处理系统

中，NOB能将系统内的尿素转化为能够被AOB利用

的 NH3-N，而 AOB 将 NH3-N 氧化为 NO2--N 后又供

给 NOB 使用［44］。在这个过程中，不仅 AOB 和 NOB
氮源的来源问题得以解决，而且很难发生AOB被高

浓度NO2--N抑制的情况。然而，HNAD菌由于自身

能够利用 NH3-N 进行完全硝化，这就与 AOB、NOB
形成了一种竞争关系，不利于 HNAD菌的生长。同

样，OHOs 也会与 HNAD 菌构成一种对底物的竞争

关系。C/N 比对 HNAD 菌的影响较大，有的 HNAD
菌达到最佳脱氮效果时需要的 C/N 比高达 30［11］。
此外，有研究表明，NH2OH 的积累不利于 NOB 的生

长［37］，这可能使 NH2OH 途径或者存在 NH2OH 积累

的HNAD菌在竞争中处于优势地位。

部分研究聚集于HNAD菌的群体感应（Quorum 
sensing， QS），揭示了HNAD菌与其他类型微生物共

生时，不同种群微生物之间的关系和作用。Wang
等［45］利用三种酰基高丝氨酸内酯（N-acyl homoserine 
lactone， AHL）分 子（C8-HSL、C6-HSL 和 3-oxo-
C10-HSL）分别处理Acinetobacter sp. JQ1004，发现这

三种低浓度的信号分子都能促进 NH3-N 的去除和

细胞生长，并刺激 amoA的表达，而 50 nmol/L的信号

分子则会抑制NH3-N的去除。此外，Zhu等［46］发现，

不能分泌 AHL 的 Pseudomonas aeruginosa 具有更强

的脱氮能力，并且QS信号分子倾向于抑制HNAD过

程而促进自养硝化过程。与之相反的是，Ruan等［47］

利用姜黄素（一种 QS抑制剂）促进了 SBR反应器内

的 AD 过程，提高了 SBR 反应器内 NO3--N 的去除

率，并检测到NAR和NIR的活性明显提高。这说明

QS 信号分子对 HNAD 菌和自养硝化菌的作用较复

杂，仍有待研究。研究表明，QS信号分子对革兰氏

阴性菌和革兰氏阳性菌的作用机理不同，绝大多数

自养硝化菌是革兰氏阴性菌，而 HNAD菌在革兰氏

阴性菌和革兰氏阳性菌中均有分布。这就使得未

来利用淬灭酶或抑制剂调节污水处理系统内的信

号分子，抑制其他微生物的生长，HNAD菌处于主导

地位成为可能。

6 展望展望

HNAD过程应用于实际污水生物脱氮工艺需要

解决 HNAD 菌与具有不同代谢途径的微生物种群

的竞争问题。然而，目前探讨HNAD菌之间、HNAD
菌和 ANOs 以及与 OHOs 之间共生与竞争的研究较

少。此外，脱氮除磷是控制水环境污染的重要手

段，但氮和磷的去除是由不同微生物在不同环境条

件下实现，将HNAD过程与除磷耦合，探究HNAD菌

同步脱氮除磷的可能性，也是未来一个重要的研究

方向。加之，HNAD过程的发生机制还未完全掌握，

参与 HNAD过程酶的结构、功能基因等还未全部明

晰。从分子生物学水平开展针对 HNAD菌的研究，

对于揭示HNAD过程的发生机制以及推动HNAD过

程的应用具有重要指导意义。

7 结论结论

HNAD 菌在自然界中分布广泛，绝大多数

HNAD 菌生长在温度为 25~37 ℃、中性至微碱性的

有氧环境中。HNAD 菌通常以小分子有机物为碳

源，在高 C/N 比的条件下获得较高的生长速率。氮

源、盐度、重金属也会影响 HNAD 菌的生长速率。
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参与 HNAD 过程的酶有 AMO、HAO、NAP、NirS 等，

相应的编码基因分别为 amoCBA、hao、napKEFUBC、

nirS 等，通过测定编码基因的表达也能够确定参与

HNAD 过程的酶和 HNAD 菌的氮代谢途径。此外，

HNAD 菌比传统脱氮菌具有更大的生物脱氮潜力，

合理地运用 QS系统使 HNAD 菌在污水处理中占据

主导地位可能是未来 HNAD 菌技术发展的一个

方向。
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