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传统生物脱氮理论 认为生物脱氮包括硝化和反硝化两

个阶段，相应的功能微生物分别是硝化细菌和反硝化细菌. 
硝化细菌通常是自养型 好氧微 生物，主要由亚硝化菌和硝

化菌两类构成，分别从NH3-N和NO2-N的氧化过程中获得能

量，需要O2 作为呼吸的最终电子受体；反硝化细菌大都是异

养型兼性厌氧菌，在厌氧条件下从有机物的氧化过程中获取

能量，将NO3-N (或NO2-N)作为无氧呼吸时的电子受体. 由于

硝化细菌和反硝化细菌各自适宜的生长条件不同，现行的生

物脱氮工艺几乎都是将硝化和反硝化过程独立运行 [1]，如最

具代表性的Bardenpho、A/O、A2O、UCT、双沟式氧化沟工艺
(从空间上分开)和SBR工艺(从时间上分开). 但是，近十余年

来，在很多单级好氧或限氧的污水处理系统中都发现了总氮
损失现象 [2~5]，总氮损失率高达30%~51%，这一现象有悖于传
统脱氮理论，其微生物学机理已成为研究热点. 

所 谓“单 级污 水处 理 系统中的总氮损 失”，就是 通 过
脱氮微生物的协同作用，在同一空间、同一时间内完成氨氮
(NH3-N)等化合态氮向氮气或气态氮氧化物转化的过程，由

此，不仅氨氮得到去除，而且水处理系统中总氮浓度明显降
低. 目前，从物理学角度以“微环境理论”解释这种现象已被
普遍接受. 该理论认为，在单级系统中由于活性污泥絮体或
者生物膜中的氧的浓度梯度使得硝化和反硝化同时进行. 近
年来，关于脱氮微生物种类和代谢途径多样性的研究有了很
大进展，发现了几种新的脱氮途径和功能微生物，这不仅为
单级系统中总氮损失现象提供了更加合理的解释，而且也为
进一步探索新的生物脱氮技术奠定了理论基础. 本文在传统
脱氮理论的基础上，结合当前国内外研究现状，对引起单级
污水处理系统中总氮损失的功能微生物及其微生物学机制
进行阐述. 

1  自养(亚)硝化菌脱氮
传统脱氮理论认为，亚硝化菌在氨单加氧酶(AMO)的催
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摘  要   近年来，单级好氧和限氧污水处理系统中总氮损失的现象引起了人们的普遍关注，本文对这种现象的微生物

学机理及研究现状进行了阐述，主要是几类细菌的单独脱氮或者它们之间的协同脱氮，包括自养(亚)硝化菌单独脱

氮、好氧反硝化菌单独脱氮、(亚)硝化菌和好氧反硝化菌的协同脱氮以及(亚)硝化菌和厌氧氨氧化菌的协同脱氮. 与

传统的硝化-反硝化脱氮工艺相比，这些脱氮新途径具有不可比拟的优越性，对于强化污水生物脱氮具有重要意义. 
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化作用下将NH3-N转化为NH2OH，然后在羟氨氧化酶(HAO)
的催化作用下将NH2OH氧化为NO2-N (式①、②)；硝化菌在

亚硝酸氧化酶(NOR)的催化作用下将NO2-N氧化为NO3-N(式
③). 

上述传统脱氮理论在自然界氮物质循环中发挥着重要

的作用. 传统理论认为，无论是亚硝化菌还是硝化菌都不能

单独将NH3-N转化为N2或气态氮氧化物. 但随着研究的不断

深入，发现了某些(亚)硝化菌具有不同于传统脱氮理论的其

他脱氮途径，从而为污水生物脱氮的强化开辟了新途径. 
1.1  自养(亚)硝化菌的反硝化脱氮

研究表明，某些亚硝化菌和硝化菌具 有部分或者全 部

的反硝化功能. 在相关研究中对亚硝化菌具有反硝化功能的

报道相对多一些，但不排除某些硝化菌也具有反硝化功能 . 
早在1972年就有研究报道，在微藻类条件下某些自养硝化菌

可以在好氧或厌氧条件下还原亚硝酸盐产生N2O
 [6]. Bock等

分别在1988和1995年先后证实了硝化细菌中的亚硝化单胞菌

属(Nitrosomonas)和硝化杆菌属(Nitrobacter)在厌氧条件下具

有反硝化能力[7, 8]. 近年有研究表明Nitrosomonas菌属中的N. 
europaea [9]和N. eutropha [10]具有反硝化能力，能够在低氧量

的状态下氧化NH3-N产生N2O、NO或N2. Wrage等的研究同样

表明，NH4-N被氧化为NO2-N后可以被自养亚硝化菌的还原酶

系还原生成N2O和N2，整个过程由自养菌完成 [11]. 
Wrage [11]、Shrestha [12]等先后对亚硝化菌的硝化–反硝

化脱氮的代谢途径进行研究，认为亚硝化菌的硝化–反硝化

过程是在一系列氧化酶系(硝化过程)和还原酶系(反硝化过

程)的催化作用下分别进行的，这和传统硝化–反硝化理论相

似，不同的是整个过程由亚硝化菌单独完成. 其总结的代谢

途径如图1所示. 

与上 述 理论不同，有研 究者将自养 (亚 )硝化菌的单 独

脱氮归结为硝化–反硝化的耦合作用(图2) [10, 14]，即认为硝化

过程和反硝化过程相互依赖于微生物体内的NADH呼吸链. 
Naqvi采用氮的同位素示踪法研究阿拉伯海域内N2O的产生

机理，观察到当硝化反应和反硝化反应分别发生时没有产生

被标记的N2O，因此得出同样结论，即N2O很有可能是由某些

硝化菌的硝化–反硝化耦合作用产生的[13]. 
相对于传统反硝化来说，自养(亚)硝化菌的反硝化效率

非常低. Ralf等的试验证明，在高氨溶液[氨氮浓度700 mg (N) 

L-1]中单独培养的Nitrosomonas将NH3-N转化为NO2-N后，仅

能将0.28%的NO2-N还原 [15]；Tallec的研究表明，当DO浓度为
0.4~1.1 mg (O2)/L时，由某些硝化菌反硝化产生的N2O占总N2O
产量的60%，N2O总量占NO3-N损失的0.4% [16]；Wrage认为由

硝化菌反硝化产生的N2O仅占总N2O产量的30% [11]. 另有研究

者对亚硝化系统的研究结果表明，自养亚硝酸菌能将总氮的
0.2%转化为NO，1.7%转化为N2O [17]. 

1.2  基于NOx循环模型的氨氧化过程脱氮
Schmidt等对硝化过程中释放NO等氮氧化物的现象 进

行了大量研究，揭示此现象是基于亚硝化菌中Nitrosomonas
类细菌的作用，提出缺氧条件下的NOx循环模型(图3) [18]. NO
和 NO2之间不断 循环转化，在缺氧 条 件下活性 更 强的NO2

代替O2作为电子受体，从而实现AMO对NH3-N的氧化过程. 
现在已经确认的是 N. eutropha、N. europaea和Nitrosolobus 
multiformis都能进行上述反应途径. Schmidt等将其反应方程

式归纳为：
NH3+N2O4 +H++2e- → NH2OH+2NO+H2O

对于反应式中N2O4 (NO2)的来源，有研究者认为，在限

氧条件下，硝化单胞菌可在菌体内先形成NO，NO被溶解氧

氧化为N2O4，然后在缺氧环境下NH3-N被N2O4氧化，终产物

为NO、N2O、N2 
[19]. 也有研究者直接向反应系统内通入痕量

的NO2 (N2O4)气体来促进氨氮的去除. 李小鹏通过实验也证

明，在无分子氧情况下，亚硝化菌能发生基于NO2的氨氧化，

并且低浓度NO2 (体积分数<5×10-6)条件下氨氧化速率较高，

总氮损失也较大 [20]. 

2   好氧反硝化菌脱氮
20世纪80年代，Robertson等最早观察到好氧反硝化现

象，并报道了好氧反硝化菌和好氧反硝化酶系的存在 [21]. 许

图1  亚硝化菌的硝化–反硝化代谢途径[11, 12]

Fig. 1  Nitrifi cation and denitrifi cation carried out by ammonia-oxidizing 
bacteria [11, 12]

图2  自养硝化菌脱氮的假设途径[10, 14]

Fig. 2   Hypothetical model of autotrophic nitrifying bacteria [10, 14]

图3  NOx循环作用下Nitrosomonas类细菌的缺氧氨氧化假设模型[18]

Fig. 3   Hypothetical model of anoxic ammonia oxidation by Nitrosomonas-
like bacteria [18]
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多菌属如产碱菌属(Alcaligenes) [22]、克雷伯氏菌属(Klebsiella) [23]

和假单胞菌属(Pseudomonas) [24]都具有好氧反硝化功能. 好
氧反硝化菌可以和硝化菌协同脱氮，某些好氧反硝化菌同时

也是异养硝化菌，可以单独脱氮. 
2.1  好氧硝化菌和好氧反硝化菌的协同脱氮

好氧硝化菌和好氧反硝化菌的协同脱氮原理是：NH3-N
首先由好氧硝化菌转化为NO3-N (或NO2-N)，然后好氧反硝

化菌对NO3-N (或NO2-N)进行还原；其公认的还原途径是：
NO3-N分别由硝酸还原酶、亚硝酸还原酶、一氧化氮还原酶

和一氧化二氮还原酶催化还原为N2. 

早期理论认为，O2 的存在对反硝化过程有抑制作用，

主要表现在O2相对NO3-N
 (或NO2-N)优先得电子，而且O2会

氧化硝酸还原酶系使其失去催化活性. 后来Korner的研究表

明，硝酸还原酶、亚硝酸还原酶和一氧化二氮还原酶对溶解

氧的最大耐受浓度分别达到5.1、2.5和3.8 mg/L，说明在限氧

条件下细菌的反硝化酶系依然有活性 [25]. 目前关于好氧反硝

化菌如何同时利用NO3
- (或NO2

-)和O2进行呼吸作用的微生物

学代谢机制尚未得到一致的结论. 有研究者提出协同呼吸是

好氧反硝化的作用机理，协同呼吸意味着氧和硝酸盐同时作

为电子受体，有机物提供的电子流同时传输给反硝化酶系统

和氧，因此反硝化可以在好氧情况下发生 [26, 27]. 这种好氧反

硝化菌协同呼吸的电子传递途径如图4所示. 
2.2  好氧反硝化细菌的单独脱氮

好氧反硝化细菌的单独脱氮是指某些好氧反硝化细菌

同时也是异养硝化菌，其在好氧条件下可单独作用将底物氨

氮转化为N2. 目前已报道兼具异养硝化功能的好氧反硝化菌

有Pseudomonas stutzeri、Alcaligenes faecalis [28]、Comamonas 
sp. [29]、Thiosphaera pantotropha(Paracoccus denitri fi cations) [30]

等. 研究者最早发现的既可以在好氧条件又可以在缺氧条件

下生长的异养反硝化菌是T. pantotropha，并发现它有硝酸盐

还原酶，这种酶在有氧的情况下具有活性 [31]. Wehrfritz等总

结了T. pantotropha将异养硝化和好氧反硝化相结合的代谢

模式(图5) [32]：NH3-N经T. pantotropha的AMO催化作用转化

为NH2OH，然后在HAO催化作用下将NH2OH氧化为NO2-N，

利用氧化过程中产生的细胞色素c551作为反硝化酶系的电子

供体，将NO2-N还原为含氮气化物. 该研究还进一步说明从T. 

pantotropha中分离纯化得到的HAO和N. europaea的HAO有显

著不同，且二者在羟氨氧化过程中的电子受体和电子传递途

径也是不同的. 

另有研究者推测的好氧反硝化菌可能存在的脱氮途径[33]

如图6所示. 图5和图6的关键不同之处在于，图6相对于图5
多了一条氮的转化途径(如图6虚线部分)，即NH2OH可以在
HAO的催化作用下不经 过 亚硝酸 盐而转化为N2O，进而还

原为N2. Rorberson很早(1988年)就证实了此结论，其研究表

明在周围环境有溶解氧的情况下，即使没有中间产物亚硝酸

盐，T. pantotropha也能够把氨转换为氮气. 最近Joo等研究了
Alcaligenes faecalis No.4的好氧硝化和好氧反硝化能力，发

现硝化过程的主要产物是NH2OH，仅有很少的NH3-N转化为
NO2-N，因此推测其反硝化过程是通过NH2OH完成的 [34]. 何
霞等对异养硝化细菌Bacillus sp. LY的研究也表明，其脱氮途

径很有可能如图6虚线部分所示，并指出可能有一部分硝酸

盐或亚硝酸盐生成羟胺，然后通过NH2OH→N2O→N2的方式

脱氮[35]. 

3   自养亚硝化菌和厌氧氨氧化菌的协
同脱氮
Hippen等在1997年报道了一种适用于处理高浓度含氮

废水的新工艺 [36]. 在该工艺中，氨转化为氮气的过程不需要

按化学计 量式消耗电子供体，这种特殊的转化过程命名为

“Aerobic deammonification”(好氧反氨化)工艺. 随后又有研

究者观察到限氧条件下的总氮损失现象，后用荧光原位杂交

技术(FISH)等分子生物学方法证明此现象是自养硝化菌和

厌氧氨氧化菌协同脱氮的结果 [37~39]. 最近有研究者用生物过

滤器处理饮用水，在比正常需氧量低30%的条件下，硝化过

程损失了1/3的NH3-N，推测这同样是基于上述脱氮机理 [40]. 

图4  好氧反硝化菌反硝化过程的电子传递模型[26, 27]

Fig. 4  Schematic of branched respiratory electron transport chain of aerobic 
denitrifying bacteria [25, 26]

图5  好氧反硝化细菌的单独脱氮电子传递模式[32]

Fig. 5  Hypothetical model of ammonia removal by aerobic denitrifying 
bacterial [32]

图6  推测的好氧反硝化细菌的脱氮途径[33]

Fig. 6  Hypothetical model of ammonia removal by aerobic denitrifying 
bacteria [33]
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自养亚硝化菌和厌氧氨氧化菌的脱氮机理如式④、⑤所

示[41]，在限氧条件下，NH3-N被好氧亚硝化菌氧化成NO2-N，

消耗氧气创造出缺氧环境(④式)，随后厌氧氨氧化菌在缺氧

环境中将产生的NO2-N和剩余的NH3-N以及痕量的NO3-N转

化为N2 (⑤式)：
NH3+1.5O2→NO2

-+H2O+H+                                                                                 ④

NH3 +1.32NO2
-+H+→1.02N2+0.26NO3

-+ 2H2O                      ⑤
NH3 +0.85 O2→0.11NO3

-+0.44N2 +0.14H++1.43H2O
Anammox (Anaerobic ammonia oxidation，厌氧氨氧化)

是上世纪90年代发现的一种新型生物脱氮途径，由荷兰学者
Mulder在一小型流化床反硝化反应器中首次发现. 早在1977
年，奥地利理论化学家Broda就曾预言自然界存在以硝酸盐

或亚硝酸盐为氧化剂的厌氧氨氧化反应. 目前已确定的厌氧

氨氧化菌有3种，即Brocadia [42]、Kuenenia [43]和Scaliadua [44, 45]，

其中，Brocadia包括B. anammoxidans和B. fulgida，Kuenenia包

括K. stuttgartiensis，Scalindua包括S. wagneri、S. brodae和S. 
sorokinii. 研究者将厌氧氨氧化的可能代谢途径归纳为图7. 

厌氧氨氧化菌是专性厌氧菌，氧气会抑制其活性. Strous
等研究发现，限氧环境(空气饱和度<0.5%)对厌氧氨氧化菌

的抑制是可逆的，被抑制后的厌氧氨氧化菌在厌氧状态下可

恢复活性 [47]. Schimidt等指出厌氧氨氧化菌与亚硝化单胞菌

能共同生存于限氧环境中[48]. Jetten等通过FISH证实了在限氧

条件下亚硝化菌能与厌氧氨氧化菌稳定共存 [49]. 这些发现为

单一反应器内实现半亚硝化–厌氧氨氧化工艺奠定了理论基

础. 
通过15N示踪试验发现，厌氧氨氧化是以NO2

-而非NO3
-为

电子受体 [50]. 另有研究指出NO3
-也能用作厌氧氨氧化的电子

受体 [51]，常规生物反硝化的两种中间产物NO2
-和N2O也能用

作厌氧氨氧化的电子受体 [52]. 
厌氧氨氧化的主要产物为N2，有研究者发现N2O4也是终

产物[53]. 其原因如本文第1部分所述，缺氧环境中硝化过程产

物可能为N2O、NO、NO2 (N2O4)、N2，所以硝化–厌氧氨氧化

反应体系会导致多种氮的气态产物产生. 

4  总结与展望
4.1  关于污水生物脱氮系统中氮转化机制的研究对于污水处

理过程非常重要，本文综述了好氧和限氧状态下氮素损失的

微生物学机理，为非传统意义的总氮损失现象提供了生物学

方面的解释. 实际生物脱氮过程涉及多种微生物的协同、耦

合作用，由于生物处理工艺的复杂性，一些反应过程的机理

还不是很明确，需要进一步研究. 总结了目前已知的单级系

统脱氮形式，如图8所示. 

4.2  基于传统理论的硝化–反硝化脱氮依然是自然界的主要

脱氮途 径，其脱氮贡献率要远远高于  “自养 (亚)硝化菌脱

氮”、“好氧反硝化脱氮”、“自养亚硝化菌和厌氧氨氧化菌

的协同脱氮”这些脱氮新途径. 但是与传统的硝化–反硝化

脱氮技术相比，这些新途径具有不可比拟的优越性，如可简

化工艺，节省设备费用，降低氧气的供给，减少碱度消耗，减

少甚至毋需碳源投加等等，因此关于这些脱氮新途径的研

究对于强化污水生物脱氮具有重要意义. 
4.3  近年来在这些新的脱氮途径研究的基础上产生了多种

新型生物脱氮工艺，如：依据亚硝化菌的限氧氨氧化理论，

比利时Gent大学微生物生态实验室开发了OLAND (Oxygen 
limited autotrophic nitrifi cation denitrfi cation)工艺；基于自养亚

硝化菌和厌氧氨氧化菌的协同脱氮理论，2002年荷兰Delft工
业大学首先提出新型生物脱氮工艺——CANON (Completely 
autotrophic nitrogen removal over nitrite)工艺，以及厌氧氨氧

化菌脱氮的ANAMMOX工艺和SHARON-ANAMMOX联合工

艺. 如何将这些工艺大规模应用于工程实践，还有待进一步

研究探索. 
4.4  N

2
O可以导致地球臭氧防护层的明显破坏，从而造成地

球表层的不断升温，致温效应约为CO2的310倍，是一种重要
的温室气体. 本文中提到的某些氮素去除途径中N2O可能作
为硝化过程的副产物或者反硝化过程的产物而产生，所以在
今后研究生物脱氮新途径时，也要加强对N2O产生条件及机
理的研究，进而研究其减量化，避免N2O的产生. 
4.5  分子生物学技术是研究生物反应机理的有效实验手段，

可以为生化反应提供最直接的证据. 近年来以FISH、PCR为
代表的分子生物学技术已广泛应用于污水生物处理系统的

图7  厌氧氨氧化的可能代谢途径[16, 46]

Fig. 7  Hypothetical model of Anammox [16, 46]

图8  单级好氧或限氧系统内的微生物脱氮形式
Fig. 8  Pattern of nitrogen removal in aerobic or oxygen-limited system

①自养亚硝化菌单独脱氮(底物: NH3-N)；②好氧反硝化菌单独脱氮(底
物: NH3-N)；③自养(亚)硝化菌和好氧反硝化菌协同脱氮(底物: NH3-N)；
④自养(亚)硝化菌和厌氧氨氧化菌协同脱氮(底物: NH3-N)；⑤厌氧氨氧
化(底物: NH3-N; NO2-N或NO3-N)
① Nitrogen removal by autotrophic nitrifying bacteria (Substrate: NH3-N); 
② Nitrogen removal by aerobic denitrifying bacteria (Substrate: NH3-N); 
③ Nitrogen removal by the cooperation of nitrifying bacteria and aerobic 
denitrifying bacteria (Substrate: NH3-N); ④ Nitrogen removal by the 
cooperation of nitrifying bacteria and Anammox bacteria (Substrate: 
NH3-N); ⑤ Anammox (Substrate: NH3-N; NO2-N or NO3-N)
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微生物学研究，在环境微生物的多样性研究、特定微生物的

原位分析以及微生物的功能研究方面取得了一定的成果. 迄
今已有不少研究者将相关分子生物学技术应用于污水处理

系统总氮损失的微生物学原理分析，可以预见，随着分子生

物技术进一步的发展与应用，人们对水处理系统中生物反应

机理的认识将会更加深入透彻. 
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