
   

微生物学报  
Acta Microbiologica Sinica  
2023, 63(2): 465–482  
http://journals.im.ac.cn/actamicrocn  
DOI: 10.13343/j.cnki.wsxb.20220410  

 Review 综  述 
 

                           

资助项目：广东省重点领域研发计划(2019B110205004)；国家自然科学基金(52000039，52100004) 
This work was supported by the Guangdong Province Key Field Research and Development Program Project 
(2019B110205004) and the National Natural Science Foundation of China (52000039, 52100004). 
*Corresponding author. E-mail: xiaonanluo_gd@163.com 
Received: 2022-06-01; Accepted: 2022-07-11; Published online: 2022-07-15 

好氧反硝化细菌及其在微污染水源水修复中的

应用研究进展 

沈桐 1，江进 1，李宁 2，罗晓楠 1* 

1 广东工业大学生态环境与资源学院，广东 广州 510006 
2 珠江水利科学研究院，广东 广州 510611 
 

沈桐, 江进, 李宁, 罗晓楠. 好氧反硝化细菌及其在微污染水源水修复中的应用研究进展[J]. 微生物学报, 2023, 63(2): 
465-482. 
SHEN Tong, JIANG jin, LI Ning, LUO Xiaonan. Aerobic denitrifiers and the application in remediation of micro-polluted water 
source[J]. Acta Microbiologica Sinica, 2023, 63(2): 465-482. 

摘   要：相比于氨氮，天然水体中的硝酸盐氮通常更稳定，导致更难将其从水中去除。由于好氧

反硝化可以在有氧环境下进行反硝化作用去除硝酸盐氮，该过程对含有较高溶解氧的天然水体中

硝酸盐氮处理有重要作用。本文综述了好氧反硝化菌的分离纯化现状、微生物代谢机制和环境影

响因子，并介绍了功能菌群在微污染饮用水源水生物修复的应用研究进展。与一般的厌氧反硝化

类似，好氧反硝化菌的种属分布较广，常见的如假单胞菌属 (Pseudomoas)、产碱杆菌属

(Alcaligenes)、副球菌属(Paracoccus)和芽孢杆菌属(Bacillus)等所属部分微生物均有好氧反硝化能

力。大部分好氧反硝化菌株在最佳生长条件下(25–37 ℃、溶解氧浓度为 3–5 mg/L、pH 为 7–8、
碳氮比为 5–10)具有高效的脱氮效率。但目前好氧反硝化作用在微污染饮用水源水的生物修复方

面的应用仍有着脱氮性能不稳定、菌剂流失等不足。此外，目前较少相关中试及实际工程应用的

研究，需要进一步的深入探究。 

关键词：好氧反硝化菌；脱氮机制；微污染水源生物修复  
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Abstract: Nitrate is more stable in natural water than ammonia and thus is more difficult to be 
removed. Conventionally, the removal of nitrate relies on anaerobic denitrification, which is hard 
in natural water containing high concentration of dissolved oxygen. In this sense, aerobic 
denitrification is of particular importance for nitrate removal in natural water. This study 
reviewed the isolation, purification, microbial metabolism, and environmental influencing factors 
of aerobic denitrifiers. Moreover, the application of aerobic denitrification in remediation of 
micro-polluted drinking water sources is also introduced. Similar to their anaerobic counterparts, 
aerobic denitrifiers affiliate to a wide range of genera, such as Pseudomoas, Alcaligenes, 
Paracoccus, and Bacillus. Most of the aerobic denitrifiers have a satisfactory nitrate removal 
efficiency under suitable conditions (25–37 ℃, DO (dissolved oxygen)=3–5 mg/L, pH 7–8, C/N 
ratio=5–10). However, aerobic denitrification still has drawbacks of unstable removal efficiency 
and the loss of microbes. Moreover, little efforts are made in relevant study on pilot-scale and 
full-scale application and thus further investigation is needed. 
Keywords: aerobic denitrification; mechanism of nitrogen removal; micro-polluted water source 
bioremediation 
 
 

近年来随着工农业的快速发展以及各种化

学品使用的增加，一些水源地水质出现污染问

题，根据中国生态环境状况公报[1]表明，中国的

地表水污染情况较为严重，水源地水体的富营养

化问题较为突出，劣 V 类湖泊水库比例仍保有

8.1%；2018 年，对全国 906 个在用集中式生活饮

用水水源监测断面(点位)的监测中，地表水水源

监测断面(点位)的未达标点位有 43 个，地下水水

源监测断面(点位)的未达标点位有 49 个，主要超

标指标之一为氮元素。氮是一种以多形式自然存

在于天然环境中生物生长发育所必需的元素。然

而，由于农业生产需要而导致的氮肥和农药过度

使用、工业废水和生活污水的排放、养殖业动物

粪便的渗透以及化石燃料的燃烧等人为活动影

响，环境中氮元素浓度过度增加，造成了污染。 
氮在自然界中有多种存在形式，其中硝酸

盐是氮元素在水中存在的最稳定形式，通常情

况下较难去除。过量的硝态氮(>10 mg/L NO3
−-N)

导致人体甲血红蛋白血症、动物硝酸盐中毒和

水体富营养化等有害情况出现[2-4]。针对硝酸盐

污染的不利影响和现状，目前主要通过物理、

化学和生物方法去除环境中的含氮化合物，其

中生物方法因其价格低廉且安全可靠的优势而

被广泛研究和应用。传统上，微生物只能在厌

氧条件下还原硝酸盐，生成气态产物而从水中

去除。根据微生物所用的电子供体和碳源类型，

这一厌氧过程可分为异养反硝化和自养反硝

化。异养反硝化为兼性厌氧菌利用有机物为电
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子供体和碳源还原硝酸盐，而自养反硝化则以

无机碳为碳源，利用还原态硫、二价铁和氢气

等作为电子供体，将硝酸盐还原为氮气等含氮

化合物。然而，天然水体特别是地表水通常含有

较高的溶解氧(5–10 mg/L)，无法创造足够的厌氧

环境进行传统的反硝化去除硝酸盐。与厌氧反硝

化不同，好氧反硝化是微生物在溶解氧较高的情

况下(>2 mg/L)，消耗有机物还原硝酸盐，最终生

成气态化合物的过程。Robertson 等[4]于 1984 年

从一个反硝化脱硫脱氮反应器中，筛选分离出一

株 纯 菌 Thiosphaera pantotropha ( 现 称 为

Paracoccus pantotrophus)并在经过一系列实验验

证后正式提出好氧反硝化的概念[5-7]。除了对溶解

氧的耐受性，好氧反硝化使得硝化−反硝化两个

过程在一个系统中同时发生[8]，利用反硝化释放

出 OH−补偿碱度，降低天然水体中局部 pH 值变

化，缓解氮元素去除过程对生态系统的影响。 
目前国内外学者对好氧反硝化进行了一定

的研究，包括纯化菌株的菌属种类、脱氮性能

及影响因素等方面。此外，也有学者对好氧反

硝化的研究进展进行了总结。丁钰等[9]总结了

好氧反硝化菌的分离方法、菌属种类及其来源、

影响因素和在污水处理中的应用方法，并从电

子传递瓶颈理论和酶学理论两方面猜想推测了

好氧反硝化的反应机理；郭焱等[10]研究者综述

了好氧反硝化菌株的分离现状及其生化特性、

在极端环境下的应用潜力以及微生物作用机理

的研究现状；Rajta 等[2]总结了不同生态位下好

氧反硝化的脱氮作用及反应所涉及的各类环境

参数，提供了参与好氧反硝化的功能酶的简单

介绍，并提出了好氧反硝化在解决常规脱氮处

理问题的作用；Yang 等[11]针对好氧反硝化的电

子转移机制，总结了反硝化酶的成分和功能酶

之间进行电子传递的方式，讨论了好氧反硝化

的生理基础和意义，从反硝化酶的角度提出提

高好氧反硝化效率的策略。然而关于环境因子

对菌株脱氮性能的影响集中在溶解氧浓度、碳

源、碳氮比等常规因素上，对特殊条件如盐度、

重金属离子浓度、低温等方面还缺少总结；相

关微生物代谢机制综述主要总结了反硝化作用

酶系，对电子转移机制的解析还不够全面；应

用研究方面局限在水产养殖和污水处理领域，

对微污染天然水体的应用综述还鲜有报道。 

因此，本文总结了近年来好氧反硝化菌的

筛选分离情况、脱氮特性以及反应机理的研究

进展，同时介绍好氧反硝化生物脱氮技术的环

境影响因素及其在水源水实际应用方面的研究

现状，最后对未来好氧反硝化技术的研究方向

提出了科学的展望。 

1  好氧反硝化菌代谢机制及相

关菌属 
关于好氧反硝化菌的研究始于 20 世纪  

80 年代，Robertson 等在除硫与反硝化处理系统

中首次分离得到 Thiosphaera pantotropha[4,7]，

并提出电子传递瓶颈理论解释好氧反硝化的机

理。有氧呼吸和好氧反硝化皆以有机物为电子

供体，经过 NADH 脱氢酶、醌池、复合物 bc1
和细胞色素 c 传递电子，再分别利用末端氧化

酶和一系列反硝化酶得到电子进行反应。有氧

呼吸和好氧反硝化的电子转移路径有 2 个电子

竞争点(即电子转移瓶颈)：一个是除了细胞色素

和复合物 bc1 外，电子是否能从醌基转移到硝

酸盐还原酶；另一个是末端氧化酶存在的情况

下，电子是否能从细胞色素 c 转移到其他反硝

化酶[11]。好氧反硝化发生的生理基础是在末端

氧化酶存在的前提下，反硝化酶也能捕获电子。

大量报道表明，在溶解氧浓度可检的情况下发

生了反硝化反应。并且有研究报道亚硝酸盐会

抑制微生物对氧的摄取，从而改变细胞色素链

的氧化还原水平，允许电子流向亚硝酸盐还原
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酶和其他反硝化酶[4]。因此可以认为分子氧和

硝酸盐可同时作为最终电子受体[12]，如图 1 所

示好氧反硝化菌可以利用醌氢类为电子供体，

将电子从被还原的有机基质传递给 O2 和 NO3
−。

NOx还原酶可以接受从 NADH 传递的电子流[13-14]，

克服电子传递链瓶颈，使过剩的还原力通过周

质硝酸盐还原酶(periplasmic nitrate reductase, 
Nap)传递给硝酸盐，并通过亚硝酸盐还原酶

(nitrite reductase, Nir)、一氧化氮还原酶(nitrite 
oxide reductase, Nor)和氧化亚氮还原酶(nitrous 
oxide reductase, Nos)还原硝酸盐为一氧化二

氮、亚硝酸盐等产物[15]。 
从热力学角度看，由于分子氧是比氮氧化

物更易利用的电子受体，在好氧反硝化过程中

存在着较大的电子竞争[11,15]。在反应过程中，

调节电子竞争的方法有 3 种，一是调整电子供

体即有机物碳源的投入量，适当的碳氮比有利

于实现良好的总氮去除率[11]；二是调节反硝化

酶的酶活性从而减少中间产物的积累量，改变最

终产物的反应方向[16]；三是调节溶解氧浓度[17]。 
然而尚未明确的是氧存在条件下微生物调控

电子转移到反硝化酶的机制；高浓度溶解氧可能

会使末端氧化酶饱和，而好氧反硝化菌是否会因

为末端氧化酶饱和而选择将多余的电子转移到硝

酸盐，最终提高能量获取速率。这一问题需要进

一步重点研究，以补充好氧反硝化的作用机制。 
由于好氧反硝化功能酶需要与末端氧化酶

竞争电子来利用硝酸盐，对溶解氧浓度和电子

供体投入量有较严格的要求，而自然界环境复

杂多变，无法长时间维持合适的生长条件，此

类微生物难以在自然条件下成为优势菌种。因

此，研究中在进行好氧反硝化菌的筛选分离时，

一般先通过间歇曝气法进行富集培养。其原理

是在好氧反硝化过程中，好氧反硝化菌可以同

时利用 NO3
−-N 和 O2，而好氧条件下氧分子抑

制了膜质硝酸盐还原酶等的作用，专性厌氧菌

和兼性厌氧菌受到抑制，从而使好氧反硝化菌

等好氧菌在竞争中取得优势，达到富集驯化的

目的[18]。随后会通过 KCN 选择性培养基或溴百

里酚蓝(BTB)培养基选择法进行挑选。前者是通

过对培养基进行曝气的同时加入呼吸抑制剂

KCN，终止呼吸链中电子向氧分子的传递，抑制

有氧呼吸，从而抑制其他好氧菌的生长发育[5,19]。

而后者是利用 BTB 指示剂在不同 pH 条件下显色

不同的特征，在硝酸盐或亚硝酸盐培养基中加入

BTB，酸性条件下指示剂呈黄绿色，而好氧反硝

化反应发生释放出 OH−后，pH 上升，指示剂显

蓝色，筛选平板上的好氧反硝化菌周围会产生一 
 

 
 

图 1  好氧反硝化可能的电子传递机制[11] 
Figure 1  The possible electron transfer mechanism of aerobic denitrification[11]. 
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圈蓝色光晕[20-21]，从而将好氧反硝化菌与其他好

氧菌区分开挑选出来，再进一步进行纯化分离。 
目前报道的好氧反硝化菌大部分属于细

菌，如表 1 所示，主要分布在假单胞菌属

(Pseudomoas)、产碱杆菌属(Alcaligenes)、副球

菌属(Paracoccus)和芽孢杆菌属(Bacillus)等常 
 

表 1  近 5 年分离的好氧反硝化菌及其来源 
Table 1  The isolated aerobic denitrifiers and their sources from 5 years 
Species Resource Cultivation condition Denitrification performance Year 
P. brassicacearum sp. 
LZ-4 

Petrochemical 
wastewater 

18–23 ℃ 
DO=4–5 mg/L 
Glucose 

NO2
−-N removal rate=95% 

Cr(I) removal rate=80% 
COD removal rate=96% 

2016[22] 

P. tolaasii sp. Y-11 Paddy soil 15 ℃ 
pH 7.2 
Sodium acetate 

NO3
−-N removal rate=93.5% 

NO2
−-N removal rate=81.9% 

2016[23] 

Cupriavidus sp. S1 Coking wastewater 30 ℃ 
120 r/min 
pH 7.0 

NO3
−-N removal 

rate=98.03% 
NO2

−-N removal 
rate=99.81% 

2016[24] 

Marinobacter sp. 
NNA5 

Biological filter 35 ℃ 
pH 7.5 
DO=6.08 mg/L  
C/N=6–8 
Sodium succinate/sodium pyruvate 

NO3
−-N removal rate= 

112.8 mg/(L∙d) 
2016[25] 

Diaphorobacter sp. 
SL-205T 

Paddy soil 28 ℃ 
150 r/min 
pH 7.2 
PHBV 

NO3
−-N removal 

rate=95.02% 
NO2

−-N removal 
rate=84.13% 

2017[26] 

Vibrio sp. T1-5 Surface sediments of 
Jiaozhou bay 

25 ℃ 
200 r/min 
pH 7.0–7.2 

NO3
−-N removal rate=98.0% 

TN removal rate=80.4% 
2017[27] 

Arthrobacter 
arilaitensis sp. Y-10 

Paddy soil 15 ℃ 
150 r/min 
pH 7.2 
Sodium acetate 

NO3
−-N removal rate=73.3% 2017[28] 

Paracoccus 
denitrifcans ISTOD1 

Activated sludge 30 ℃ 
150 r/min 
pH 7.2 

TN removal rate=84% 2017[29] 

Bacillus cereus GS-5 Biofilm reactor 25–35 ℃ 
200 r/min 
C/N=7.5–10 
Sodium acetate 

NO3
−-N removal 

rate=90.0%–97.1% 
2017[30] 

Enterobacter cloacae 
CF-S27 

Wastewater 30 ℃ 
120 r/min 
pH 7.0 

NO3
−-N removal rate=99.9% 

NO2
−-N removal rate=92.8% 

2017[31] 

Janthinobacterium 
sp. M-11 

Songhua river water 2 ℃ 
pH 7.0 
C/N=5 

NO3
−-N removal rate=89% 2018[32] 

Cupriavidus sp. 
PDN31 

Paddy soil 10–12 ℃ 
120 r/min 
Sodium citrate 

NO3
−-N removal rate=97.3% 2018[33] 

Acinetobacter sp. Piggery wastewater pH 8.0 
DO=2 mg/L 
C/N=14 

TN removal rate=48% 2018[16] 

Pseudomonas putida 
ZN1 

Coking wastewater 30 ℃ 
120 r/min 
C/N=16 
Sodium citrate 

NO3
−-N removal 

rate=86.08% 
2019[34] 

Klebsiella 
pneumoniae strain 

SBR system 25–30 ℃ 
170 r/min 
pH 7.0–7.5 

TN removal rate=70% 
NO3

−-N removal rate=95% 
2021[35] 
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见属[12]。迄今为止，有许多研究涉及好氧反硝

化菌的分离和鉴定，微生物来源既有人工环境

比如活性污泥系统和稻田土壤，也有天然环境

如海湾表层沉积物和河水。通常，好氧反硝化

菌对溶解氧耐受浓度小于 3 mg/L，而从废水处

理系统中筛选得到 Citrobacter diversus[13]耐受

溶解氧浓度可达到 5 mg/L。从盐碱湖沉积物中

筛选获得 Halomonas campisalis[36]能够在碱性

条件  (pH 9.0)下生长，耐受 20% (质量体积    
分数) NaCl，在 4% (质量体积分数) NaCl 下有

最 高 的 生 长 速 率 0.58/h ， 脱 氮 速 率 为             
87.5 mg NO3

−-N/(L∙h)，68.3 mg NO2
−- N/(L∙h)。

综上所述，虽然好氧反硝化菌无法在自然条件

下成为优势菌，但其作为一类好氧或兼性好氧、

利用有机碳为能源的异养菌，广泛存在于污水

处理厂、湖泊、土壤和废水等生态系统中。这

一特性为好氧反硝化菌在天然水体的处理工程

应用中奠定了生理生态基础。 
在对好氧反硝化菌的分离鉴定研究中，研

究者们发现多数好氧反硝化菌同时具备异养硝

化的能力。异养硝化是指微生物利用有机物作

为碳源，通过氨单加氧酶(AMO)、羟胺氧化酶

(HAO)和丙酮肟双加氧酶(POD)等功能酶 [37]将

NH4
+-N 转化为 NO2

−-N 或 NO 的过程。异养硝

化功能微生物能拥有比自养硝化微生物更高的

生长速率和更高的细胞产量，从而提高对污染

物的处理速率[38]。异养硝化的产物 NH2OH 和

NO2
−-N 可以作为好氧反硝化的反应物，减少有

害中间产物的积累，因此异养硝化-好氧反硝化

微生物可以将氨态氮、硝态氮等多种形态的氮

在好氧条件下直接转化为气态氮从系统中去

除，从而降低对反应构筑物和微生物种类多样

性的需求。在异养硝化-好氧反硝化功能微生物

中发现部分产碱杆菌属拥有直接氨氧化的特性

(direct ammonia oxidation, dirammox)，这类菌在

多种形态的氮存在情况下，具有较高的气态产

物生成率。除了基本的好氧反硝化作用外，还利

用特殊的 dnfT1RT2ABCD 基因编码了二铁氮-加
氧酶(diiron N-oxygenase)等 7 种酶，组成了一条

新的脱氮途径，即 NH4
+-N→NH2OH→N2

[39-40]。

研究中利用反硝化抑制剂二乙基二硫代氨基甲

酸酯[39]、敲除 nirK 和 nosZ 基因[41]等方式对菌

株的好氧反硝化作用进行抑制，发现并未削弱

菌株将氨氮氧化成氮气的能力，说明此途径并

不需要经过 NH2OH→NO2
−-N→NO→N2O→N2

的反硝化途径，即 dirammox 不依赖于好氧反硝

化作用。此类异养硝化-好氧反硝化菌对高氨氮

废水处理具有较大的应用潜力，能减少对传统

高氨氮废水物化-生物联合处理工艺的要求。此

综述主要总结这类微生物在进行好氧反硝化过

程中涉及的酶，以及该过程在处理微污染水源

水硝酸盐污染问题上的应用进展，因此对这类

微生物的异养硝化功能不作进一步总结。 

2  好氧反硝化涉及的功能酶 
了解好氧反硝化过程涉及的电子传递链和

功能酶是深入认识好氧反硝化菌和对其进行应

用的关键。总的来看，好氧反硝化菌在基本的

电子传递链结构(即 NADH 脱氢酶、醌类物质、

复合物 bc1 和细胞色素 c[15])基础上，利用一系

列反硝化功能酶来构建完整的电子传递链。 
反硝化功能酶包括将 NO3

−-N 还原为

NO2
−-N 的硝酸盐还原酶(nitrate reductase)，将

NO2
−-N 转化为 NO 的亚硝酸盐还原酶(nitrite 

reductase, Nir)，NO 还原成 N2O 的一氧化氮还

原酶(nitrite oxide reductase, Nor)，以及最终将

N2O 转化为 N2 的氧化亚氮还原酶(nitrous oxide 
reductase, Nos)[9,11-12]。而好氧反硝化与传统反硝

化过程中电子转移的主要区别在于硝酸盐 还原

酶是周质硝酸盐还原酶还是膜质硝酸盐还原酶。 
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2.1  硝酸盐还原酶 
硝酸盐还原酶分为膜质硝酸盐还原酶

(membrane nitrate reductase, Nar)和周质硝酸盐

还原酶(periplasmic nitrate reductase, Nap)两种，

Nar 是一种异源三聚酶[42-43]，由催化亚基、电

子转移亚基和喹啉氧化亚基组成。传统的厌氧

反硝化菌通常利用 Nar 进行反硝化，但需要能

量先将 NO3
−主动转运至细胞质膜以内，随后进

行硝酸盐还原。由于氧气对硝酸盐-亚硝酸盐跨

膜转运系统的抑制，Nar 只能在厌氧状态下发挥

作用，是一种与厌氧硝酸盐呼吸和厌氧反硝化有

关的复合物。 

好氧反硝化菌通常利用 Nap 酶进行硝酸盐

还原，这是好氧反硝化菌和厌氧反硝化菌之间

最大的不同。Nap 是一种含有催化亚基和电子转

移亚基的异源二聚酶[43]，包含了 2 个氧化还原

活性中心和细胞色素 c 蛋白，由 NapFDAGHBC

操纵子编码。Nap 的催化活性中心存在于细胞

质膜外的周质空间，可以避免氧气对硝酸盐-亚

硝酸盐转运系统的抑制[44]，因而 Nap 在好氧、

缺氧和厌氧条件下均可以表达，好氧条件更适

宜其表达[45]，其表达活性对氧分子的抑制不敏

感。NapA 亚基作为 Nap 蛋白的末端还原酶，

其功能基因通常作为标志物被扩增，用于确定

好氧反硝化反应的存在以及评估反硝化微生物

的种群多样性[46]。NapB 亚基含有细胞色素 c，

作为电子传递蛋白，参与电子和末端还原酶

NapA 亚基之间的转移过程[44]。微生物将有机

底物产生的电子通过 NapC 或 NapGH 亚基转移

到 NapAB，在 NapAB 完成硝酸盐向亚硝酸盐的

转化过程，NapA 和 NapB 基因在富含碳源和电

子受体较少的有氧条件下具有更高的表达，

NapAB 亚基的高活性有助于微生物的反硝化酶

在与氧气竞争电子过程中取得优先权[47]。 

2.2  亚硝酸盐还原酶 
与厌氧反硝化相似，好氧反硝化菌的异源

性亚硝酸盐还原酶根据辅酶因子可分为 NirS 和

NirK 两类[11]，两者催化亚硝酸盐还原的活性点

位均位于周质。两者区别在于：NirS 是一种含

血红素 c和血红素 d同源二聚体蛋白(cd1Nir)[48]，

电子通过血红素 c 在分子内传递给血红素 d1，
催化亚硝酸盐还原得到 1 个电子，并使 O2 得到

电子生成 H2O[49]，从而实现亚硝酸盐的还原和

NO 的分离；NirK 则是以含铜为催化中心的可

溶性同源三聚体蛋白(CuNir)[50]，包含 2 个铜结

合位点作为电子结合位点和亚硝酸盐的粘附位

点[51]，通过与电子供体蛋白形成复合物接受、

转移电子，催化亚硝酸盐的还原。 

2.3  一氧化氮还原酶 
一氧化氮还原酶分为 3 种类型，细胞色素

c 依赖型 Nor (cNor)、喹啉依赖型 Nor (qNor)和
CuANor。cNor 含有两个亚基(NorC 和 NorB)[52]，

NorC 可以接受细胞色素 c 和假蓝蛋白的电子，

NorB 为催化亚基，NO 在此被还原成 N2O；qNor
是一种单亚基蛋白[11]，由于其结构内缺少血红

素 c，它只能接受 MQH2 和 UQH2 的电子，而

后通过血红素 b 转移到双核催化中心，将 NO
还原为 N2O；CuANor 有两个亚基[53]，小亚基

含有双铜原子中心 CuA，与细胞色素氧化酶相

似，而大亚基包含两个血红素 b 和一个非血红

素 FeB 中心，结构与 qNor 和 NorB 类似。其 CuA
中心通过血红素 b 向双核催化中心输送细胞色

素提供的电子，将 NO 还原为 N2O。好氧反硝

化菌的一氧化氮还原酶属于膜结合酶，其大亚

基呈疏水性，具有跨膜结构，能与血红素 b 结

合，而小亚基对 NO 亲和力较高，可以将 NO
的浓度维持在较低水平[9]。 

2.4  氧化亚氮还原酶 
氧化亚氮还原酶(Nos)位于膜外周质中，它
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是一种同源二聚体蛋白，每个单体含有两个由

CuA 和 CuZ 构成的中心，分别负责催化氧化亚

氮还原酶的电子转移和催化氧化亚氮还原为氮

气[54-55]。N2O 的还原与穿过细胞质膜的质子转

移相耦合，通常细胞色素 c 先附着在 CuA 中心，

与 Nos 形成复合物，将电子经过细胞色素 c 传

递给 CuA 中心，CuA 中心继续将电子转移到

CuZ 中心，用于将 N2O 还原为 N2。 

3  环境影响因素 
好氧反硝化菌由于独特的作用和优势被研

究人员广泛关注，其细菌群落的多样性、结构

和代谢适应度在很大程度上受到碳源、碳氮比

和溶解氧浓度等环境因子的影响，不同因素对

于不同菌种的影响程度不同。溶解氧浓度和碳

氮比是影响好氧反硝化的主要因素，温度、pH、

盐度及重金属离子浓度也会影响菌落的脱氮

速率。 

3.1  碳源 
作为一种异养菌，有机碳源是好氧反硝化

过程的重要电子供体。此外，不同种类的碳源

具有不同的氧化还原电位。在反硝化的氧化还

原反应过程中，不同碳源的添加会影响好氧反

硝化菌可以获得的能量多少，进而影响其生长

发育，最后决定脱氮效果[56-57]。目前已对多种

碳源进行了好氧反硝化菌脱氮效能的影响研

究，结果表明好氧反硝化菌可利用的主要碳源

有葡萄糖、乙酸钠、丁二酸钠、柠檬酸钠、蔗

糖和丙酮酸钠等[57-59]，大多数菌株在利用这一

类有机碳源时有着更高的脱氮效率，这是因为

它们的分子结构小且简单从而易于被吸收。除

了这些常规碳源外，还有少数菌种可以利用某

些难降解有机物，例如餐厨垃圾发酵液[60]和活

性污泥[61]等作为碳源。Zhang 等利用餐厨垃圾

发酵液作为碳源[60]，在 2 h 内总氮去除率达到

98%，但出水有 9.5 mg/L 的亚硝酸盐积累；

Bernat 等[61]在好氧条件下，利用活性污泥中储

存的 PHB 作为唯一碳源，24 h 内氮处理量达到

4.54 mg TN/L。使用这些废弃物作为碳源可以

在获得较好的脱氮效率的同时降低污水厂的能

源和资源消耗，具有更大的经济优势。上述有

机碳源均可溶于水，虽然更容易被微生物利用，

但也存在过量碳源造成二次污染的可能。因此，

目前有研究尝试利用固体碳源进行好氧反硝化

脱氮，例如木屑[62]、茶渣[63]、废弃植物等。Yao
等[62]以 Penicillium tropicum strain IS0293 为研

究对象，利用木屑浸出液为唯一碳源，在水力

停留时间为 6 h 的生物强化反应器中实现了

93.99%的硝酸盐去除率，且去除了部分浸出的

TOC；Cheng 等 [63]以茶渣作为菌株 Fusarium 
solani RADF-77 的唯一碳源，培养 72 h 后硝酸

盐平均去除速率为 4.50 mg/(L∙d)，硝酸盐去除率

为 45.38%。固体碳源不仅能充当反硝化过程的

电子供体，还可以作为微生物生长的底物[2]，

并且固体碳源结构和性质等的复杂性容易导致

异质系统生态位差异，使得固体碳源脱氮系统

的微生物群落多样性高于液体碳源脱氮系    
统[64]，而微生物的多样性增加通常会使整个系

统具有更好的稳定性和脱氮性能。Fu 等[65]用萎

缩的植物作为碳源来增强人工湿地的反硝化作

用，其结果显示系统有较高的硝态氮和氨氮去

除效率。综上可见，正确选择便宜又高效的碳

源对系统脱氮性能具有重要作用。 

3.2  碳氮比 
碳氮比(C/N)是生物反硝化脱氮过程中电

子供体与电子受体的比值，好氧反硝化过程需

保持足够的碳源的供给以维持细菌的正常生长

发育，当碳源含量较低时，电子流不能满足细

胞生长所需的能量，从而影响细胞生长和脱氮

效果；而当碳源含量高于最佳浓度时，反硝化
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速率的增加十分有限，导致其他异养菌生长[66]。

因此，保持适当的碳氮比非常关键。据报道，

大多数好氧反硝化细菌可利用的 C/N 范围较为

宽泛，最佳 C/N 多在 2–20 之间。Prasetyo 等[67]

研究了不同 C/N 比对 Pseudomonas sp.脱氮效果

的影响，发现在 C/N 比为 10 时该菌株的硝酸盐

去除率为 98%；Zhao 等[68]和 He 等[69]研究提出，

C/N 比为 15 时，Bacillus sp.和 Pseudomonas 
taiwanensis 菌株对硝酸盐的去除率最高；另有

学者筛选分离出一些贫营养好氧反硝化细菌，

如 Janthino bacterium sp. M-11[33]、Acinetobacter 
junii ZMF5[70]、Pseudomonas stutzeri ZF31[71]等，

这些菌种在低 C/N 比(1.5–6.8)时仍表现出>80%
的硝酸盐去除率。以上大多数碳氮比都是在纯

培养条件下获得。在工程应用中，当其他异养

菌存在时，好氧反硝化对碳氮比要求更高。高

碳氮比需求是好氧反硝化技术的最大缺点，也

是限制该技术应用的关键点。因此，如何在天

然水体等寡营养条件下获得较高脱氮效率一直

是研究的重点。 

3.3  溶解氧浓度 
由于好氧反硝化过程中周质硝酸盐还原酶

(Nap)对氧气的需求，过低的溶解氧会抑制微生

物的生长发育。但亚硝酸盐还原过程对氧具有

高敏感性，高浓度溶解氧会抑制亚硝酸盐还原

酶的活性。因此溶解氧浓度对好氧反硝化菌株

生长代谢的影响需要重点关注[72]。溶解氧浓度

对好氧反硝化菌脱氮性能的影响存在两种结

果。第一种是阈值理论[5,56]，即在一定范围内脱

氮速率不受溶解氧浓度的影响，但溶解氧浓度

降至阈值以下时，反硝化活性随着溶解氧浓度

的降低而增高，这可能是因为当氧浓度较低时，

氧气无法与硝酸盐在争夺有机物提供的电子上

形成优势，还原的细胞色素 b 会恢复其向细胞

色素 c 之间的电子转移，使得硝酸盐作为主要

的电子受体。研究表明，好氧反硝化作用的氧

阈值随微生物种类及环境条件的不同而变化，

从 0.08 mg/L 至 7.7 mg/L O2 不等[2,5]。Patureau
等[73]在研究菌株 Microvirgula aerodenitrificans
时发现，溶解氧浓度在 0.35–6.30 mg/L 时，该

菌株的反硝化速率始终不变，而当溶解氧浓度

小于 0.35 mg/L 时，反硝化率随溶解氧浓度的下

降而急剧上升。第二种是多数好氧反硝化菌倾

向于在一定溶解氧范围或最佳浓度下进行高效

反硝化反应，原因可能是高溶解氧浓度下硝酸

盐还原酶会逐渐失活，电子略过 Nap 酶途径，

直接通过细胞色素 c 和细胞色素 bc1 途径传递

给氧，导致反硝化作用终止；在低溶解氧浓度

下，高活性的 NapC/NapGH 和 NapAB 会比氧

气更优先利用有机底物提供的电子 [5]。Huang
等[13]研究发现 Citrobacter diversus 菌株在溶解

氧浓度为 5 mg/L 时反硝化速率最高，溶解氧浓

度的降低和升高都会导致反硝化性能的下降。 

3.4  温度及 pH 
温度是生物脱氮工艺的主要影响因素之

一。大部分研究报道好氧反硝化的最适温度为

25–37 ℃[2,5]，当温度低于 10 ℃时微生物活性

被严重削弱，脱氮效果明显降低。研究表明，

与 20、30 ℃相比，在 10 ℃培养的 Pseudomonas 
mandelii 表现出更长的滞后期，功能酶的基因

表达也出现延迟[74]。但也有研究发现耐高温和

耐低温好氧反硝化菌存在，并对它们的脱氮潜

力应用进行了探索。据报道，菌株 T-7-2[75]能在

高达 50 ℃的条件下完全去除硝酸盐；He 等[69]

发现菌种 P. taiwanensis 在 15 ℃能达到 100%
脱氮率，在 5 ℃时也能达到 51%–61%的硝酸盐

去除效率。还有学者研究了短期逐渐降温对好

氧反硝化菌脱氮性能的影响，结果表明菌群在

25、15、10 和 5 ℃ 4 个温度下都能实现 95%
的硝酸盐去除率和 80%的化学需氧量(chemical 
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oxygen demand, COD)去除率[76]。通常在严寒地

区应用好氧反硝化进行脱氮处理时，需要额外

的设备、能源和人工等成本投入维持一定的温

度范围来保持好氧反硝化微生物的代谢活性和

生长活性。一般来说，人为控制天然水体温度

不可能实现，因此对极端温度特别是低温下仍

保有好氧反硝化能力的菌株的发现，以及通过

程序升温或降温来保持微生物群落中耐温品种

优势级的研究，有利于实际工程应用实现温度

工况调控、稳定的脱氮效果和成本控制。 
pH 值的改变会引起微生物细胞膜的电荷

变化，从而影响微生物的生长特性、代谢酶的

活性以及对营养物质等的吸收转化。反硝化过

程中，微生物消耗了硝酸盐导致 pH 值升高[5]。

好氧反硝化的最优范围 pH 为中性到碱性

(7.0–8.0)，当 pH 偏离这一范围时，好氧反硝化

菌的活性降低[77]，不利于反硝化反应的进行。

有研究发现，Pseudomonas sp. G5 在温度为

20 ℃、pH 值 7–9 范围内变化时，出现硝酸盐

去除率和亚硝酸盐去除率随着 pH 值升高而降

低的趋势，且亚硝酸盐去除率从 98.9%下降至

72.7%，而硝酸盐去除率从 99.9%下降至 91.9%，

表明 pH 条件对该菌的亚硝酸盐还原酶的影响

大于硝酸盐还原酶[72]，对微生物的生长发育、

基因表达和反硝化能力具有负面影响。 

3.5  盐度及重金属离子浓度 
盐度是指水体中无机盐的质量分数，高盐

环境一般是指总含盐量>1%的水质环境，含有

高浓度的氯离子、硫酸根离子、钠离子和钙离

子等无机离子[78]，会导致水环境渗透压增加及

微生物脱氢酶活性减低[79]，对微生物生长发育

和生物反应进程有着负面影响。有研究报道从

盐碱湖污泥中分离出的 Halomonas campisalis 
ha3 菌株，在 4% NaCl 时达到最大反硝化速率，

在 20% NaCl 含量时仍可存活，并且表现出一定

的嗜碱性[36]。耐盐好氧反硝化菌的发现，可以

缓解高盐环境对传统生物反应过程的限制，具

有较大的应用价值。 
金属元素是微生物生长发育代谢过程中必

需的微量元素，但过量的金属离子不仅丧失了

对功能酶的促进作用，还会与生物大分子相互

作用对微生物造成毒害。微污染水源中可能含有

的重金属离子包括了铁、锰、铬、镉和铜等[79-82]。

He 等[83]发现，Arthrobacter arilaitensis Y-10 的

脱氮能力随着 Mn2+浓度的提高而降低，在 Mn2+

浓度从 0 增加至 0.5 mg/L 的条件下，菌株的硝

酸盐去除率从 61.5%降至 9.1%，并且随着 Mn2+

浓度的进一步添加、其脱氮能力不断下降至停

止 反 应 (Mn2+=30 mg/L) 。 Gui 等 [84] 发 现 ，

Pseudomonas stutzeri PCN-1 在 Cu2+浓度大于

0.5 mg/L 的条件下，随着 Cu2+浓度的提高菌株

的生长逐渐受到抑制，反硝化酶基因表达水平

明显降低，硝酸盐去除速率低至 2.0 mg/(L∙h)，
并伴随着 16.21–82.82 mg/L 的 N2O 排放量和高

浓度的亚硝酸盐累积(56.9–99.8 mg/L)。该研究

推测抑制原因可能在于重金属影响了控制反硝

化基因转录调控的核糖，并取代了酶代谢位点

的必需金属，从而造成了反硝化基因表达的时

滞效应，导致高浓度的亚硝酸盐和 N2O 排放[83]。 

4  好氧反硝化菌在微污染水源

水修复的应用 
天然水体的水质成分复杂，有机质含量低

且生物可利用性低，普通好氧反硝化菌株在贫

营养条件下脱氮性能较差，无法发挥其优势。

研究人员从水库和湖泊等天然水体采集生物样

品进行富集筛选，尝试得到贫营养菌株解决此

问题。魏巍等从水库底泥环境中富集筛选得到

好氧反硝化菌 PY8[85]和嗜冷好氧反硝化菌
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DW4[86]，72 h 内达到硝态氮去除率分别为 95%
和 90%，同时具有异养硝化和好氧反硝化的特

性；Zhou 等[87]筛选得到微污染水库中的土著贫

营养好氧反硝化菌株，并对其脱氮特性、群落

代谢和功能基因进行分析发现，该菌株对水库

中表层沉积物的硝酸盐去除率达到 55.81%；

Kou 等[88]从水源水库从富集筛选得到 3 株好氧

反硝化菌，并利用反硝化基础培养基进行混合

培养，得到硝酸盐氮去除率为 70%±2.9%，其中

20%的硝酸盐氮转化为气态产物逸散，证明了

菌株改善低温水源水质的应用潜力；Huang 等[89]

研究发现，在水源水中驯化筛选得到的好氧反

硝化菌株 Zoogloea sp. N299、Acinetobacter sp. 
G107 和 Acinetobacter sp. 81Y，经过 48 h 驯化

可 在 无 亚 硝 酸 盐 氮 积 累 的 前 提 下 达 到

30%±3.5%的硝酸盐氮去除率。实际水体修复实

验结果显示，在 60 d 的实验期内，硝酸盐浓度

从 1.57 mg/L 降到 0.42 mg/L，总氮浓度从    
2.51 mg/L 降到 1.72 mg/L；黄廷林等[90]利用西

安黑河水库底泥，筛选得到好氧反硝化菌 HF3，
该菌株对硝态氮浓度为 2.3 mg/L 的实际水库源

水，24 h 内硝态氮去除效率达到 90%以上；Guo
等[91]研究分析了 Pseudomonas stutzeri strain T1
在富营养化水体中的脱氮潜力，该菌株能同时

进行异养硝化-好氧反硝化，利用太湖水样培养

时，在没有 N2O 释放的情况下，氨氮去除率为

60%，硝酸盐氮去除率为 75%，水样样品的水质

从Ⅴ类上升到Ⅱ类；也有研究[92]报道在水库中分

离到放线菌 XD-11-6-2，在好氧条件下可以去除

90%的总有机碳(total organic carbon, TOC)和
94%的硝酸盐氮。可以看出，好氧反硝化菌能

适应贫营养水源的环境也能在富营养化水源的

高氮素浓度环境中生长代谢，具有修复微污染

水源水的潜在应用价值，而且在实验室中的菌

株生理特性研究能为微污染水体的实际应用提

供理论依据。 
由于水源水体自然生态环境中好氧反硝化

菌不是优势菌种，且原位富集培养需要消耗较

多时间和资源，因此在实际应用中通常采用外

加功能菌剂强化污染水体的生物修复工作过

程。然而，外加液体菌剂存在环境适应性、流

失和补充的问题，限制了在水源水中好氧反硝

化生物修复的应用。此外，好氧反硝化菌如

Bacillus 属、Pseudomoas 属有较多致病菌，外

加菌剂的流失存在安全性问题。针对上述问题，

Gan 等[93]利用聚氨酯泡沫载体对细菌进行固定

化处理，在 COD/NO3
−-N=5.0–5.5 的条件下，

NO3
−-N 在 5 h 内被完全去除，且反应过程中没

有亚硝酸盐氮累积；黄廷林等[94]将筛选得到的

好氧反硝化菌 HF3 和 HF7，以人工挂膜的方式

固定在纤维海绵球型悬浮填料上，在溶解氧浓

度为 4 mg/L，TN=2.7 mg/L，NH4
+-N=1.3 mg/L

的反应器中运行 19 d，氨氮去除率达到 100%，

总氮去除率达到 52%。然而，上述研究没有考

虑负载菌剂的载体在长时间使用后是否能保持

足够的生物量和好氧反硝化能力。Wang 等[95]

从水库样本中筛选得到混合好氧反硝化菌群，

将菌群固定在填充聚氨酯泡沫的载体球上，达

到去除 75.32%硝酸盐氮和 63.11%总氮的脱氮

效果，且可以稳定保持至少 9 个循环重复使用。

目前多数固定化方法都是采用微生物附着挂膜

的方式，依据微生物的生长厚度、载体形式、

固定方式不同会对氧气转移率作出不同限制，

从而影响好氧反硝化菌群的脱氮效能，需要更

为深入的实验研究。此外，该挂膜方式仍留有

一定的菌群流失风险。为了应对这一问题，李

娜[96]提出将扬水曝气技术和耐低温好氧反硝化

菌剂投加进行结合，中试反应器中硝态氮去除

率达 76.49%、总氮去除率达 77.72%和 COD 去

除率达 51.45%。并且利用高锰酸钾、次氯酸钠、
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二氧化氯对菌剂投加系统进行消毒试验，结果

表明水厂常规工艺条件下的消毒剂投加量和接

触反应时间能有效杀死细菌，消毒效果保证好氧

反硝化菌剂的投加不会对水质安全造成威胁。 
目前对于好氧反硝化生物修复技术的实际

工程应用还缺少深入研究，实验室较多采用人

工单一配水，可控性较强。而对于实际水体的

研 究 多 数 集 中 在 中 试 规 模 反 应 器 ， 例 如

Huriado-Martinez 等 [97]利用序批式活性污泥法

(sequencing batch reactor activated sludge 
process, SBR)好氧反硝化颗粒污泥反应器，对实

际硝酸盐污染地下水系统的硝酸盐去除率大于

70%，有机物去除率为 98%，出水中没有 NO2
−-N

和 NH4
+-N，NO3

−-N 符合饮用水的推荐值 25 mg/L，
但其反应器处理量仅为 0.66 m3/d。对于大型的

天然水体来说，其水力循环条件和理化性质更

复杂多样化，工艺的不可控性大幅增加，对于

好氧反硝化菌的竞争性和技术处理效果的稳定

性要求要高于实验室研究和中试研究。 

5  总结与展望 
好氧反硝化作用的发现是对传统生物脱氮

技术的补充，近年来关于好氧反硝化菌属的研

究取得了许多实质性的进展，不仅加深了对好

氧反硝化纯菌菌株的生长特性、脱氮效能及环

境影响因素的认识，而且挖掘了其代谢机制和

功能基因的表达。目前已获得包括真菌、细菌

在内的多个属的好氧反硝化纯培养菌株。大部

分纯培养的好氧反硝化菌在最佳生长条件下

(25–37 ℃、溶解氧浓度为 3–5 mg/L、pH 为 7–8、
碳氮比为 5–10)具有高效的脱氮效率，部分菌群

可以耐受高盐、低温、过量重金属、贫营养等

特殊条件，为不同自然环境下天然水体反硝化

脱氮提供了新方式。除此之外，研究者以厌氧

反硝化和好氧呼吸的微生物代谢机制为基础，

探索好氧反硝化的脱氮机理，一定程度上解释了

部分电子转移途径和相关功能酶的作用。 
然而要开发高效、稳定和永久性的好氧反

硝化脱氮技术还缺少深入研究，对于代谢机制

虽提出了电子转移瓶颈的假说，以硝酸盐还原

酶的种类区分了传统厌氧反硝化和好氧反硝

化，但不能明确分子氧存在的情况下反硝化酶

如何赢得与氧气的电子竞争，接受来自醌基和

细胞色素的电子进行反硝化反应，也不能明确

反硝化酶与末端氧化酶的竞争机制。另一方面，

目前好氧反硝化生物脱氮技术主要集中在实验

室纯菌的脱氮特性研究以及反应器小试阶段，

中试工程和实际工程应用报道较少，引入实际

应用仍面临诸多挑战包括：外加液体纯菌菌剂

的长期不稳定性和流失安全问题，固定化菌剂

载体易干扰微生物活性且传质阻力大，实际天

然水体成分复杂和水体其他生物的干扰因素，

有机物需求量大，外加碳源的泄露问题，主要

脱氮产物 N2O 温室气体造成二次污染等。 
综上所述，未来好氧反硝化脱氮技术可能

的拓展研究领域包括以下几方面： 
(1) 大部分情况下，好氧反硝化菌同时利用

氧气和硝酸盐作为电子受体，是一个耦合过程。

并且提高溶解氧浓度会在一定程度上降低硝酸

盐还原所占比例，但不会完全抑制硝酸盐还原，

目前电子流机理尚不明确，确定好氧反硝化菌

中电子在还原氧气和硝酸盐之间的平衡机理能

对进一步了解好氧反硝化菌及其工程应用提供

基础。因此，后续研究可以利用代谢组、基因

组、蛋白质组等多组学测序技术和分子生物学

技术，揭示控制好氧反硝化菌电子流变化的核

心机理。通过同位素示踪、基因敲除和选择性

抑制等技术验证反硝化酶与末端氧化酶的竞争

机制，并尝试控制两者之间获得的电子比例，

全面解析代谢途径、特征酶以及功能基因，进
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一步明确好氧反硝化的电子传递机制。 
(2) 在微污染水源处理的工程应用中，好氧

反硝化菌通常面临生物可降解性有机物较低的

情况。筛选能在贫营养、高氮素浓度、高溶解

氧浓度等极端环境下生长、具有复杂碳源适应

性且环境污染风险小的菌种有利于实际工程中

利用水体存在的天然有机物。此外，探究微生

物之间的互利共生作用，利用其他异养菌将天

然有机物降解，为好氧反硝化菌提供合适的碳

源，组成复合菌群体系，进一步辨识好氧反硝

化菌与其他脱氮微生物的竞争和融合关系。 
(3) 在工程应用中面临的另一个重要问题

是外加好氧反硝化菌剂的流失。加大对菌剂固

定化方法如包埋法、吸附法和交联法等的开发

研究，结合污染物的特性和目标微生物菌种的

生长特点，针对性设计复合固定化方法，开发

组合新型载体，解决当前固定化菌剂附着时间

长、氧传递效率有限、污染物针对性差和载体

对微生物亲和力低等问题。此外，固体碳源可

以在微生物和水力的作用下缓慢分解释放有机

物，为微生物提供适量的有机碳源。因此可以

基于现有外加液体小分子碳源条件下的研究成

果，开展好氧反硝化菌在大分子固体碳源环境

下的脱氮研究，可以同时解决可利用碳源不足

和功能菌群流失的问题。 

(4) 由于好氧反硝化作用对氧气需求的特

殊性，可以将其与聚磷菌联系起来，而且聚磷

菌菌属包括假单胞菌属、芽孢杆菌属、产碱菌

属和不动杆菌属等，与好氧反硝化菌的菌属范

围有部分重叠，在好氧反硝化的基础上拓展菌

群在生物除磷中的作用，以期达到同步脱氮除

磷的效果；现报道有在实验室中进行批次摇床

实验验证好氧反硝化菌的除磷效果研究，以及

在污水中有固定化筛选所得的好氧反硝化聚磷

菌 构 建 小 型 膜 生 物 反 应 器 (membrame bio- 

reactor, MBR)处理生活污水的应用，但是目前

在微污染水源水处理中尚未见报道。氮和磷均

是水体富营养化的影响因素，在水源中实现氮

磷同步去除将为控制水体富营养化提供更好的

思路。 
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