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摘  要：在高盐、高温、低温、高氨氮、重金属等极端水质条件影响下，传统生物脱氮技术出现

生物活性降低、反应速度减缓、处理效果不理想等问题，因此，开发能有效抵御极端水质环境的

高效功能菌对提升生物脱氮工艺的稳定性至关重要。异养硝化-好氧反硝化菌是一种能同在单一有

氧条件下进行同步异养硝化和好氧反硝化的功能微生物。研究发现部分异养硝化-好氧反硝化菌可

以在极端水质条件下生长且能表现出良好脱氮性能，为传统生物脱氮技术提供了良好的菌种资源。

目前已筛选出假单胞菌属(Pseudomonas)、不动杆菌属(Acinetobacter)等多种耐受极端水质条件的异养

硝化-好氧反硝化菌。相关研究发现在极端水质条件胁迫下，一方面异养硝化-好氧反硝化菌与脱氮

途径相关酶活性增加，进而维持其脱氮性能的稳定；另一方面该菌抗氧化酶体系活性上升，从而抵

御极端水质环境。本文对高氨氮浓度、高盐、高温、低温、重金属、极端 pH 等极端条件下异养硝

化-好氧反硝化菌的种属、脱氮效率、代谢途径和作用机理，以及工程应用现状进行综述，指出技术

瓶颈，提出新的研究思路和方向，为异养硝化-好氧反硝化菌的研发和工程应用提供理论指导。 
关键词：异养硝化-好氧反硝化菌；极端水质条件；生物脱氮；代谢机理 
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Abstract: Under extreme water quality conditions such as high salt, high or low temperatures, 
high ammonia nitrogen, and heavy metals, conventional biological denitrification suffer from 
reduced biological activity, slowed reaction, and unsatisfactory outcomes. Therefore, the 
development of efficient functional bacteria capable of withstanding extreme water quality 
environments is crucial for enhancing the stability of biological denitrification processes. 
Heterotrophic nitrifying-aerobic denitrifying bacteria can remove nitrogen under completely 
aerobic conditions. Some of these bacteria can grow under extreme water conditions and 
demonstrate efficient nitrogen removal capability, offering suitable strain resources for 
conventional biological nitrogen removal. A variety of heterotrophic nitrifying-aerobic 
denitrifying bacteria such as Pseudomonas and Acinetobacter capable of tolerating extreme 
water quality conditions have been screened out. Under extreme water quality conditions, 
heterotrophic nitrifying-aerobic denitrifying bacteria increase the activities of the enzymes 
involved in the denitrification pathway to maintain the stability of their denitrification 
performance. Moreover, they increase the activities of the antioxidant enzymes to adapt to the 
extreme water environments. We summarize the species, denitrification efficiency, metabolic 
pathways, and mechanisms of heterotrophic nitrifying-aerobic denitrifying bacteria in extreme 
water environments characterized by high concentrations of ammonia nitrogen, elevated 
salinity, extreme high or low temperatures, heavy metal contamination, and extreme pH. 
Additionally, this paper assesses the current application status of these bacteria in engineering, 
identifies the technical challenges, and proposes novel research ideas for future investigations. 
Keywords: heterotrophic nitrifying-aerobic denitrifying bacteria; extreme water quality conditions; 
biological nitrogen removal; metabolic mechanism 
 
 

我国幅员辽阔、人口众多，随着工业企业

的发展，各类废水的排放量以及废水中有害物

质的种类和含量不断增加，而不同地区污水处

理厂的处理工艺方面存在地域差异。目前污水

中常见的有毒有害物质主要有氨氮、磷、重金

属等，这些物质过量排放对生态环境产生巨大

威胁[1]。废水中的氨氮主要包括氨水和无机铵，

如硫酸铵、氯化铵等。据报道，仅每年向水体

中排放的氨氮就达到 250 t [2]。高浓度的氨氮可

引起水体富营养化，造成水生动植物死亡，严

重危害水体安全和生态环境。工业废水中残留

的重金属及畜禽养殖中人为投放营养物质和一

定的健康维护手段造成养殖污水中也包含一定

量的重金属离子[3]。微量的重金属离子不会对

环境产生影响，但是过量的重金属离子由于其

环境毒性、不可生物降解性、持久性会通过地
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下水层水源在动植物以及人体内不断生物富

集，危害健康[4]。由于地域差异，废水的温度

对传统污水处理工艺影响显著，我国北方地区

由于冬季寒冷常导致污水处理厂出水质量不达

标；而纺织印染行业产生的废水温度常高达

80 ℃以上，增加了污水处理成本。通常将以上

提到的高低温、高盐、高碱、重金属等极其不

适合生物生长的环境称为极端环境[5]。在面对

极端环境时，传统的污水脱氮工艺已无法满足

污水处理工艺的可持续发展。 
近几年出现的新型生物脱氮技术主要包括

短程硝化反硝化技术、同步硝化反硝化技术、

厌氧氨氧化技术和异养硝化好氧反硝化技术

等。传统污水处理的脱氮工艺主要依靠自养硝

化和厌氧反硝化过程，自养硝化菌 (nitrifying 
autotrophic bacterium, NAB)通过氨氧化过程将

氨氮转化为亚硝酸盐和硝酸盐，反硝化细菌则

在厌氧条件下进行反硝化生化反应将硝态氮还

原为氮气 [6]。目前大部分关于异养硝化细菌的

研究主要集中在污水脱氮方面，有研究发现部

分异养硝化细菌具有较强的氨氧化能力，可用

于好氧堆肥过程。例如王梓宇等从牛粪中筛选

出一株异养硝化细菌 NS-1 并鉴定为水生产碱

杆菌，对氨氮去除率最高达 100.00%，表现出

较好的异养硝化性能，属于异养硝化能力优异

的菌株[7]。传统污水脱氮工艺由于自养硝化和厌

氧反硝化过程所需条件不同，需要在 2 个反应

器中进行，提高了建设成本，反应耗时增长[8]。

我国大部分城镇的污水处理厂针对废水的生物

脱氮一般采用厌氧好氧(anaerobic-oxic, A/O)、
厌氧-缺氧-好氧(anaerobic-anoxic-oxic, AAO)和
氧化沟工艺，但环境温度过高或者过低均会影

响污水脱氮效果[9]。1985 年研究人员首次从废水

处理厂分离出异养硝化好氧反硝化(heterotrophic 
nitrification and aerobic denitrification, HNAD)菌

株 Thiosphaera pantotropha，它可以同时进行异

养硝化和好氧反硝化[10]。这一发现为污水生物

脱氮提供了新思路，可通过 HNAD 菌解决传统

脱氮过程中自养硝化过程和厌氧反硝化过程分

离的问题。  
随着研究的不断深入，以 HNAD 菌株为代

表的新型生物脱氮技术引起了广泛关注，该生

物脱氮技术打破了传统生物脱氮过程中硝化和

反硝化需要在不同反应器中的局限性，使生物

脱氮在同一反应器中进行成为可能，显著降低

了废水处理脱氮成本，提升了脱氮效率。然而

前人的研究大都集中在 HNAD 菌株在中温条件

下的筛选和脱氮性能的测定，在实际的污水处

理中常面临多种极端水质条件改变，所以生物

脱氮工艺在极端环境下的运行仍然是难点。目

前对于 HNAD 菌株在极端环境中的研究仍然有

限，例如对耐高温、耐高氨氮以及耐重金属

HNAD 菌株的筛选较少，近年来研究人员将复

杂情况下 HNAD 菌株的筛选及其脱氮性能作为

研究重点，但是对具体的脱氮机理研究仍然较

少，需要进一步探究 HNAD 菌株对各种极端环

境的耐受机理。另外，HNAD 菌株在实际生产

中的应用研究仍然有限，需要进一步发掘该

菌株在实际污水处理过程中的潜力，使其发

挥最大优势。因此，本文主要阐述在不同极

端环境，如高氨氮、高盐、高低温、高重金

属含量等水质条件下 HNAD 菌株的脱氮性能和

作用机理，以及 HNAD 菌株在实际污水处理中

的应用现状。 

1  已分离的 HNAD 菌株种属及

脱氮途径 
自发现 HNAD 菌以来，对其进行筛选研究

一直是重点方向，目前已分离筛选获得的 HNAD
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菌包括芽孢杆菌属 (Bacillus) 、假单胞菌属

(Pseudomonas)、产碱杆菌属(Alcaligenes)、副球

菌属(Paracoccus)、不动杆菌属(Acinetobacter)和
无色杆菌属(Achromobacter)，还有一些真菌[11-13]。

该类菌的主要脱氮途径包括两种：(1) 完全硝化

反硝化通路，氨氮由氨单加氧酶 (ammonia 
monooxygenase, AMO)氧化为羟胺，羟胺由羟胺

氧化还原酶(hydroxylamine oxidoreductase, HAO)
催化生成为亚硝酸根(与硝酸根可互相转化)，亚
硝酸根反硝化最终转化为氮气，或者羟胺通过

丙酮肟双加氧酶 (pyruvic oxime dioxygenase, 
POD)氧化为亚硝酸盐和丙酮酸。亚硝酸盐还原

酶分为 3 种不同的类型，包括质周硝酸还原酶

(nitrate reductase periplasmic, Nap)、呼吸硝酸还

原酶(nitrate reductase, Nar)和同化硝酸还原酶

(nitrate reductase assimilation, Nas)。(2) 氨氮不

转变为硝态氮或亚硝态氮，羟胺氧化酶(HAO)
直接催化羟胺产生 N2O 或 N2

[14]。HNAD 途径

所包含的关键酶有氨单加氧酶(AMO)、羟胺氧

化酶 (HAO)、硝酸盐还原酶 (nitrate reductase, 
NAR)、亚硝酸盐还原酶(nitrite reductase, NIR)、
一氧化氮还原酶(nitric-oxide reductase, NOR)和氧

化亚氮还原酶(nitrous-oxide reductase, NOS)[15]，由

于菌株的个体差异，其表达的酶系及具体的代

谢途径也存在不同。 
随着对 HNAD 菌株的深入挖掘，研究人员

发现具有异养硝化好氧反硝化功能的微生物来

源广泛，存在于空气、土壤和废水中[16]。这些

菌株的共同特点是能够在好氧或兼性厌氧条件

下同时进行硝化和反硝化反应，以促进有机物

和含氮化合物的共同转化 [17]。目前已发现的

HNAD 菌主要以氨氮、亚硝态氮或硝态氮为氮

素来源，一方面通过同化作用转化为细胞的有

机氮，另一方面通过异化作用将氮素转化为

NO、N2O、N2 等含氮气体[18]。 

1.1  高氨氮条件下 HNAD 菌的脱氮效率及

其代谢途径 
氨氮是水环境中的主要污染物之一，通常

我们将氨氮浓度超过 200.00 mg/L 的废水定义

为高氨氮废水，在水中主要以铵离子的形式存

在，不易去除[19]。高氨氮废水若不经过处理直

接排入水体，会对水质及水生动植物造成严重

危害，破坏生态。然而高氨氮中部分氮素本身

具有一定的毒性，一旦进入动植物或人体体内，

就会对生命系统造成巨大的损伤[20]。因此高氨

氮废水的达标排放显得尤为重要。 
研究人员发现部分 HNAD 菌在高氨氮条件

下仍能存活，并且脱氮性能表现稳定，因此

HNAD 菌在高氨氮下的作用机理成为处理高氨

氮废水的一大研究热点。有研究者从猪场沼液

中分离获得了高效的 HNAD 菌，将分离的

HNAD 菌与生物膜反应器结合进行生物强化后

用于探究该工艺在高氨氮废水中的脱氮能力，

结果显示在氨氮浓度为 400 mg/L 时，从猪场沼

液中富集驯化的 HNAD 菌对氨氮和总氮的平

均去除率分别为 100.00%和 79.05%，该工艺对

猪场沼液的处理表现良好[21]。高雅娟等从垃圾

渗滤液中筛选分离出铜绿假单胞菌 U1，在初

始氨氮浓度为 1 000 mg/L 时，菌株 U1 的最大

总氮去除率为 64.37%，最大氨氮去除率为

76.73%；在总氮和氨氮含量分别是 2 345 mg/L
和 1 473.80 mg/L 的垃圾渗滤液中，菌株 U1 仍

能有效去除氨氮，在高氨氮条件下部分 HNAD
菌仍然表现稳定，具有较大的实际应用潜力[22]。

Zhang 等从垃圾渗滤液中分离得到一种新型异

养硝化细菌 TF-1，可以在高盐、高氨氮两种极

端条件下有效脱氮[23]。 
于大禹等[24]通过模拟不同溶解氧浓度下的

含氨氮废水，随着溶解氧浓度的增加，HNAD
菌株 H1 的氨单加氧酶(AMO)活性提高；研究发
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现在溶解氧浓度为 4.70 mg/L 时，用 H1 菌株处

理不同混合模拟废水，在氨氮模拟废水中投加

NO2
−诱导羟胺氧化酶(HAO)产生大量的 NO2

−-N，

在混合模拟废水中 NH4
+-N 的去除过程是短程

的硝化反硝化过程；当在氨氮模拟废水中投加

NO3
−时也会诱导 HAO 产生 NO2

−-N，致使

NH4
+-N 需经过反硝化途径的亚硝酸盐水平被

去除，NH4
+-N 和 NO3

−-N 的降解并未发生竞争关

系[24]。HNAD 菌属于异养需氧型微生物，在好

氧和高 C/N 条件下可以快速脱氮，好氧条件能

够及时补充脱氮所需的电子受体，高 C/N 及时

补充消耗的碱度，保证脱氮时稳定的条件[25]。

因此通过对耐高浓度氨氮的 HNAD 菌株进行分

析发现，该菌株可以有效去除氨氮的原因是：

(1) HNAD 菌株进行短程的硝化反硝化，实现氨

氮、NO3
−-N、NO2

−-N 的同步去除，缩短脱氮周

期；(2) 在对 HNAD 菌株加入额外的氧气和基

质时提高了 HNAD 菌株脱氮途径中的关键酶活

性，加快对高氨氮的去除[26]。 

1.2  高温和低温条件下 HNAD 菌的脱氮效

率及其耐受机理 
目前已筛选的 HNAD 菌株常用来处理中温

环境下的废水，在高温和低温条件下高效

HNAD 菌的研究鲜见报道。部分废水在排放时

仍因温度问题而导致处理困难，例如工业生产

加工，如炼钢炼铁、无机氮肥、无机化工、铁

合金、食品加工等生产过程产生一定量的高温

废水[27]。为处理高温废水通常会增加废水冷却

步骤，造成热能浪费、污水处理成本增加等问

题。在冬季室外水体温度通常低于 20 ℃，常规

的生物脱氮法受限于低温环境，导致冬季废水

脱氮效果变差。在低温条件下反硝化关键酶基

因表达延迟，抑制酶的产量和活性，减缓微生

物的生长[28]，因此低温条件成为生物脱氮的限

制因素。 

郝敏娜等从太原市某污水处理厂活性污泥

中分离得到一株在高温(50 ℃)好氧条件下具有

较高反硝化能力的菌株，鉴定其为波茨坦短芽

孢菌[29]。张苗等从燃煤电厂生物滴滤系统填料

的生物膜上筛选得到一株高效且耐高温的好氧

反硝化菌 TAD1，经鉴定为螯台球菌，菌株 TAD1
在 50 ℃高温、好氧条件下能以硝酸盐为电子受

体进行反硝化，24 h 脱氮率高达 99.12%，并且

在此过程中无亚硝酸盐的积累[30]。Mével 等从

深海热液喷口分离出芽孢杆菌 MS30，在 65 ℃ 
时该菌株仍能发挥最佳硝化性能[31]。Lin 等研

究建立了一个基于 HNAD 的高温生物膜系统，

对高强度合成氨废水和餐厨垃圾厌氧消化废水

进行了高效脱氮处理，结果表明 HNAD 系统中

氮的去除性能随温度升高而提高，通过宏基因

组分析表明，HNAD 系统中的碳代谢和能量生

成随着温度升高而上调，从而进一步促进了异

养硝化和反硝化[32]。陈思宇等从冬季水浸稻田

土壤中分离得到一株耐低温的 HNAD 菌，该菌

为嗜碱假单胞菌 D15，在 15−35 ℃条件下，菌

株 D15 对氨氮、硝氮及亚硝氮的去除率几乎都

保持在 100.00%的高水平；当温度升至 35 ℃时，

该菌在不同氮源条件下的总氮去除率降至

70.00%左右[33]。魏渤惠等从冬季污水处理厂的

活性污泥中分离出一株耐低温的 HNAD 菌株

Glutamicibacter sp. WS1，在 15 ℃低温条件下，

菌株 WS1 对各无机氮的去除率在 98.00%左右，

通过氮平衡分析得到异养硝化-好氧反硝化和

同化作用是菌株 WS1 去除不同氮源底物的主

要途径，其中 47.00%−56.00%的无机氮通过异

养硝化-好氧反硝化作用转化为气态氮[34]。 
HNAD 菌株的脱氮能力受温度影响主要是

由于生化反应活性的变化、脱氮途径的改变以

及微生物群落结构的变化[35]。这些菌株在高温

时仍表现出良好的脱氮性能，这可能是由于温



 
748 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

度上升，关键酶的活性上升，反应速率加快[36]。

研究发现，随着温度的升高，自养硝化作用效

率降低幅度很大，而异养硝化作用在高温时仍

保持较高的活性；这表明 HNAD 生物体系具有

较好的耐热性，高温有利于 HNAD 相关代谢途

径的进行，促进了氮的去除，这主要是因为高

温不能直接促进氮去除途径，但可以上调碳代

谢，促进能量生成，从而为异养硝化和反硝化

提供更多的能量，增强了HNAD的脱氮能力[32]。

在低温条件下，HNAD 菌株仍能正常生长，并

且脱氮性能稳定，这可能是由于低温条件下某

些基因表达增加[37]。耐冷 HNAD 菌株在低温条

件驯化后可以诱导抗氧化酶体系的产生并提高

酶活，这些抗氧化酶包括超氧化物歧化酶、过

氧化物酶、过氧化氢酶、谷胱甘肽过氧化酶、

硫氧还蛋白过氧化物酶等[38]。另外，低温条件

下 HNAD 菌铵态氮代谢能力优异，脂肪酸去饱

和酶基因被上调，脂肪酸去饱和酶基因的表达

已被发现可增加膜流动性并提高生物体的抗冻

性，这可能与某些 HNAD 菌株在低温条件下仍

能发挥脱氮功能有关[39]。 

1.3  高盐条件下 HNAD 菌的脱氮效率及其

耐盐抗氧化机理 
随着石油化工、生物制药、食品加工等行

业的发展，高盐废水的排放量逐年增加，高盐废

水是指总溶解固体质量分数≥3.50%的废水[40]。

高盐废水中含有高浓度的 Cl−、Na+、SO4
2−、Ca2+

等，对生物处理有明显的抑制作用，生物脱氮

效率低下，难以达到排放要求[41]。因此，快速

高效环保地处理高盐废水是污水处理工程中的

一个重要方向。在新型生物脱氮技术中筛选和

应用耐高盐的高效脱氮微生物是高盐废水处理

的关键措施。 
孙玲玉等从医药废水处理厂的活性污泥中

分离得到一株海杆菌 Y1，在盐度为 5.00% (质

量分数，以 NaCl 计)，该菌株 24 h 对 NH4
+-N

的去除率为 99.31%，在初始起始 NO3
−-N 质量

浓度为 189.38 mg/L 时去除率高达 94.37%，总

氮量(total nitrogen, TN)的去除率达到 88.00%以

上[42]。高宇轩从高盐化工废水中筛选到一株耐

盐且高效脱氮的巨大芽孢杆菌 N07，在 8.00%的

高盐环境下菌株 N07 可以正常生长和脱氮，对

于总氮和氨氮的最高去除率分别达到 85.95%和

44.55%；以硝态氮作为唯一氮源，初始氮浓度

为 150.00 mg/L，硝态氮最高去除率 94.94%；以亚

硝态氮作为唯一氮源，初始氮浓度为 75.00 mg/L，
10 h 内亚硝态氮去除率达到 100.00%；用菌株

N07 处理核酸生产废水可以完全去除污水中的

氮素，表明该类 HNAD 菌在高盐环境下能进行

同步硝化反硝化脱氮过程[43]。由于 HNAD 菌株

的工程应用效果不理想，有研究通过启动曝气

生物膜反应器富集 HNAD 菌，并设计添加

150.00 μmol/L 海藻糖，结果显示添加海藻糖可

以促进高盐环境中 HNAD 菌群富集并强化生物

系统的脱氮性能[44]。 
为了探究不同种类和浓度的盐离子对菌株

的抑制机制，Chen 等设计批量实验研究了不同

盐离子种类和组合对不动杆菌 TAC-1 反硝化效

率和活性的抑制作用，发现不同盐组合对菌株

TAC-1 有协同抑制作用，Na2SO4 对菌株 TAC-1
的抑制作用最强，主要是因为 Na2SO4 破坏了细

胞呼吸、DNA 复制、转录和翻译，并诱导氧化

应激[45]。朱晓华对耐盐 HNAD 菌株嗜水气单胞

菌 HN-02 进行研究，发现高盐环境导致机体代

谢异常，氧自由基反应和脂质过氧化反应的协

调与动态平衡关系被打破，活性氧自由基

(reactive oxygen species, ROS)迅速积累，正常生

理代谢受到影响；机体抗氧化酶活的应激反应

是系统性的，抗氧化酶体系如超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD) 和 过 氧 化 物 酶
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(peroxidase, POD)是协同作用的，在高盐环境

下，菌株 HN-02 机体内首先诱导 SOD 活力迅

速提高，SOD 作为清除活性氧的第一道防线，

可将 O2−歧化为 H2O2，减轻脂质过氧化对机体

造成的损伤；此后，POD 和过氧化氢酶(catalase, 
CAT)协同作用清除 H2O2 形成 H2O，减少细胞

伤害[46]。因此，HNAD 菌株耐盐机理主要体现

在它可以产生抗氧化酶对抗高盐冲击，并且相

关的酶具有一定的耐盐性[47]，以及 HNAD 菌通

过合成相容溶质对细胞内大分子起保护作用[48]。 

1.4  重金属胁迫下 HNAD 菌的脱氮效率及

其重金属耐受机理 
随着我国工业化进程加快，工业废水中重

金属的达标排放对污水处理的方法提出了新要

求。不同重金属废水中有毒有害物质种类存在

明显差异，与废水产生源头相关。我国当前的

重金属废水主要来自化工产业以及生物制药等

行业[49]。常见的化工行业重金属污染物包括汞、

镉、铬、铅、锌、铜、镍等。在畜禽养殖产业

中由于使用饲料添加剂、抗生素等，造成畜禽

养殖废水中也含有重金属。畜禽养殖污水中的

有毒重金属包括镍、铬、铅、砷、镉、汞等。

重金属在污水中难以去除，会引起机体中毒，

影响生物处理系统的活性和效率。传统重金属

废水处理方法有离子交换法、生物膜法、吸附

法和活性污泥法等，但处理成本高、出水水质

差异大[50]。 
张霓从太钢焦化废水处理厂的污泥中分离

出一株高效 HNAD 菌株恶臭假单胞菌 ZN1，重

金属对菌株 ZN1 抑制顺序为 Ni2+>Cr6+>Zn2+>Cu2+，

并且菌株 ZN1 含有 Cu2+抗性基因 copB-I，该基

因使菌株 ZN1 在 Cu2+高达 800.00 mg/L 时仍有

62.10%的 NH4
+-N 去除率，对 Cu2+表现出极高

耐受性[51]。Yang 等分离到一株高效 HNAD 菌

株恶臭假单胞菌 NP5，菌株 NP5 具有很强的重

金属抗性，可以去除金属毒性较大的 Cr6+，在

该菌株体内成功扩增出脱氮除磷关键酶的基

因，表明该菌株能同时进行硝化和反硝化，并

且具有除磷能力[8]。Wei 等从污水处理厂分离出

一株铜绿假单胞菌 P-1，该菌株在高浓度 Cd2+

和 Pb2+ (50.00−200.00 mg/L)的水质环境中仍能

有效地去除铵[16]。Wang 等研究了复合 HNAD
菌假胞菌 DM01、戴尔福特菌 YH01、食酸菌

YH02 (DM01+YH01+YH02)对尿素的去除特

性，以及重金属和盐度对尿素去除率的影响，结

果表明当废水中尿素质量浓度为 200.00 mg/L 时

去除率为 91.80%，重金属离子(Ni2+、Cd2+、Cu2+、

Zn2+)会降低复合菌群对尿素的去除效率，抑制

顺序为 Cd2+>Cu2+>Ni2+>Zn2+，但 Fe2+能增强复

合菌群对尿素的去除效率[47]。 
涂李欣分离出一株恶臭假单胞菌 LX1，加

入Cr2O3、NiO和PbCl2后菌株LX1在 100.00 mg/L
浓度下 NH4

+-N 最大去除率仍分别高达 90.30%、

89.25%、90.86%；比较铬胁迫下该菌株与无胁

迫菌株的转录组发现，其转运功能、氧化应激

和细胞膜的组成在 HNAD 菌株应对铬胁迫中起

重要作用；在重金属条件下其生物膜的形成、

细菌分泌系统、蛋白质输出、DNA 复制、固氮

途径、酪氨酸代谢等途径上调显著；热休克蛋

白(heat shock proteins 20, HSPs 20)的显著下调也

表明 HSPs 在菌株应激反应中发挥重要作用[52]。

Wei 等研究了 HNAD 铜绿假单胞菌 P-1 对 Cd2+

和 Pb2+胁迫的响应，结果表明，菌株 P-1 可以

有效去除浓度为 50.00−200.00 mg/L 的 Cd2+和

Pb2+，大多数细胞在 100.00 mg/L 的 Cd2+或 Pb2+

胁迫下具有相对完整的表面，通过 RNA Seq 转

录组分析发现调控双组分系统和膜转运蛋白的

差异表达基因转录水平上调；铜绿假单胞菌 P-1
可能通过调节信号转导以适应环境变化，并通

过改变细胞膜的膜转运蛋白以控制金属离子的
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进入来响应 Cd2+和 Pb2+胁迫[16]。Yang 等通过研

究恶臭假单胞菌 NP5 的耐重金属特性，在 Cr6+浓

度为 20.00 mg/L 时，Cr6+对 NP5 菌株的 HNAD
过程无明显的生物毒性，Cr6+为 50.00 mg/L 时

仅部分抑制 NH4
+-N 和 PO4

3−-P 的去除，在

100.00 mg/L 时效率降至 10.00%左右，该菌株

表现出优异的重金属抗性，这归因于其独特的

自我解毒能力[8]。综上所述，HNAD 菌株的抗

重金属性能主要归因于重金属离子可通过共价

作用结合酶的亲电子中心，成为酶的辅基，进

而激活酶的催化能力；此外，HNAD 菌株具有

重金属抗性基因，在特定环境中可编码相应的金

属抗性蛋白[35,53]。尽管脱氮性能优异的 HNAD
菌株已经有很多报道，但是能够在含有重金属

的工业废水中有效去除氮的 HNAD 菌株数量有

限，因此，利用 HNAD 菌株进行含重金属工业

废水的处理研究和应用具有很大的发展潜力。 

1.5  极端 pH 条件下 HNAD 菌的脱氮效率

及耐受机理 
大多数 HNAD 菌的最适生长 pH 范围在

7.00−7.50 之间，pH 值通常会影响 HNAD 菌的

生长和繁殖，中性偏碱性环境有利于 HNAD 菌

脱氮的进行[54]。在 pH 为 5.00 时，HNAD 菌在

氮转化途径的相关酶活性大大降低[55]。Yang 等从

酸性制药废水中分离出不动杆菌 Acinetobacter 
sp. JR1，发现菌株 JR1 在初始 pH 4.50、氨氮为

103.00 mg/L 时，总氮去除率高达 97.90%[56]。

耐碱异养硝化菌 Serratia marcescens W5 在 pH 
10.00 时，氨氮去除率仍可达 80.00%以上[57]。

菌株 Aeromonas sp. HN-02 的抗酸碱 pH 范围达

2.30−11.00，而且当 pH 在 4.00−10.00 时对应的

氨氮去除率高达 70.00%[58]。这些 HNAD 菌能

够在极端 pH 环境下生长并进行脱氮可能是因

为在偏酸性条件下，HNAD 菌在反硝化过程中

逐渐产碱进而缓解偏酸的情况[59]；在弱碱环境

下，由于氨单加氧酶利用的基质为 NH3 而不是

NH4
+，产生的自由 NH3 更多，更有利于进行异

养硝化作用[60]。 

1.6  其他极端条件下 HNAD 菌的脱氮效率

及耐受机理 
HNAD 菌除了能耐受高盐、高低温、高浓

度氨氮等极端条件，还能耐受抗生素以及新型

污染物微塑料等其他极端条件。抗生素是由细

菌、真菌和放线菌等微生物或高等动植物分泌

的具有抗病原体或其他活性的代谢产物，能够

干扰细胞的正常发育[61]。大量研究发现，在制

药废水、医疗废水、畜牧废水和水产养殖中抗

生素含量高，在城市污水处理厂、地表水、地

下水、饮用水、土壤和底泥中都检测到抗生素

的残留[62]。Zhang 等测定了海洋单胞菌 MCH、

MAH 的异养硝化好氧反硝化性能及耐药性，结

果表明这些菌株对多肽、四环素类、磺胺类、

呋喃类和大环内酯类抗生素的耐药性强且脱氮

性能良好[63]。Liang 等研究发现，无色杆菌 JL9
在磺胺甲恶唑条件下对总氮的去除率为 91.83%，

并且对其降解途径深入分析发现抗生素的降解

主要通过开环、S−N 键切割、胺化、羟基化和

甲基化实现[64]。塑料是当代社会生产与生活中

必不可少的一个重要材料，微塑料被普遍认为

是一个首要的环境问题，与气候变化一同被认

为是一个新出现的复杂问题。史文超等分离出

两株好氧反硝化菌 C11 和 F11，它们在两种典

型微塑料即 60.00 nm 聚苯乙烯(polystyrene, PS)
和 37.00−74.00 μm 聚酰胺(polyamide, PA)的胁迫

下可完全去除浓度为 100.00 mg/L 的氨氮；典型

微塑料的累积会抑制好氧反硝化菌群的反硝化

性能，PA 对好氧反硝化作用的抑制作用更大[65]。 

2  HNAD 菌株的工程应用现状 
HNAD 菌株在高氨氮废水处理中表现了较
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强的适应性，同时在高盐、高温、低温、重金

属胁迫等极端环境也表现出较好的脱氮性能，

但是 HNAD 菌株在工程应用方面推广有限。目

前许多脱氮研究都仅局限在实验室阶段，主要

针对菌株分离筛选鉴定以及脱氮性能测定，投

入工程应用的案例较少，因为游离态 HNAD 菌

株直接投入废水中无法与原有的微生物系统形

成稳定的协作关系，容易导致菌体流失。针对

这一问题，有研究提出了 HNAD 菌株固定化技

术，使游离态菌株被固定在一定的空间中，并

且使菌株保持活性可以被循环使用[66]。其中，

移 动 床 生 物 膜 反 应 器 (moving bed biofilm 
reactor, MBBR)引起了广泛的关注，该方法向反

应器中投加一定数量的悬浮载体，提高反应器

中的生物量及微生物种类，从而提高反应器的

处理效率，并且具有占地面积小、成本低且易

于操作等优点 [67]。Zhang 等提出了一种基于

HNAD 的新型 MBBR，通过接种 HNAD 菌，新

型 MBBR 对 NH4
+耐受性从 200.00 mg/L 提高到

1 000.00 mg/L，TN 去除率从 30.40%提高到

80.70%，缩短了反应启动时间，提高了 TN 去

除率 [68]。Xiang 等将一株新型 HNAD 菌株

Zobellella B307 应用于 MBBR 工艺，在盐度为

5.00%−65.00%的条件下仍具有较高的生长和脱氮

效率，这主要是接种 Zobellella B07 可提高 HNAD
菌的丰度和氮代谢相关功能基因的丰度[69]。Zou
等在 10 ℃条件下向 SBR 反应器投加异养硝化

菌，NH4
+-N浓度由 14.89 mg/L降低至 3.02 mg/L，

说明低温菌在实际低温废水处理中具有良好的

应用潜力[70]。张苗等将曝气生物滤池与螯台球

菌 TAD1 相结合，在滤池温度为 50 ℃时，菌株

的氨氮和 TN 去除率在 12 h 内均达到了

100.00%[30]。Ma 等利用假单胞菌 Pseudomonas 
sp. HJ3 建立生物强化系统对煤气化废水进行处

理，发现该系统可以有效去除 67.07%±0.76%的

氨氮、57.95%±0.12%的总氮和 74.91%±0.33%的

苯酚[71]。 
除 MBBR 技术外，还有其他一些方法用来

提高 HNAD 菌株在工业废水处理过程中的效

率。高宇轩等从垃圾渗滤液中筛选出 6 株

HNAD 菌并进行复配形成复合菌剂 F6，探究了

该复合菌剂在垃圾渗滤液处理过程中的脱氮效

果，结果显示复合菌剂 F6 能有效去除高氨氮垃

圾渗滤液中的 NH4
+-N、TN 和化学需氧量

(chemical oxygen demand, COD)，在实际应用中

具有良好的前景[72]。孙巍等通过响应面法优化

混合菌剂的包埋载体，将 HNAD 菌株(种名为

LJ2、YG8、LJ9)复合菌剂进行固定化后用于污

水处理，发现其表现出良好的脱氮效果[73]。对

HNAD 菌株进行复配及固定化技术极大增强了

HNAD 菌株的生存能力，解决了 HNAD 菌株直

接投入废水容易流失的问题，同时固定化后的

菌剂可以循环利用，具有良好的发展前景。 

3  结语与展望 
总而言之，在不同极端水质条件下 HNAD

菌脱氮效率良好，可以将氨氮转化为亚硝酸根

再转化为氮气，或者氨氮转化为羟胺再转化为

N2O 或 N2。在不同极端环境胁迫下，HNAD 菌

可以通过某些差异基因表达使相应酶活产量增

加，例如抗氧化酶体系增加细胞抗性，维持良

好脱氮性能。在工程应用方面，目前多采用固

定化技术、菌剂复配等方法解决 HNAD 菌在污

水处理中不稳定易流失的问题。HNAD 在废水

处理的工程应用中有很大的发展潜力，但在极

端环境胁迫下，对于其脱氮机理和代谢途径仍

需进一步研究：(1) 在不同菌株中由于种属差异

大导致氮素转化相关酶和相关关键基因存在较

大差异，缺乏深入的系统研究。 (2) 大部分

HNAD 菌的脱氮效果研究尚处于实验室阶段且
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仅限于单菌种，关于 HNAD 菌应用于实际废水

处理仍然有限。(3) 目前大部分研究集中于研究

单一极端条件下 HNAD 菌的脱氮效果，在多种

极端条件下的研究仍然缺乏。后续研究方向建

议：(1) 针对不同种属提出特定的脱氮过程，同

时通过基因敲除、超表达等手段验证关键酶的

编码基因在氮代谢中的作用，拓展 HAND 菌株

不同脱氮途径及其机理解释；(2) 利用多组学测

序深入分析 HNAD 菌在极端水质条件下的关键

酶和关键酶基因，克隆关键酶基因，构建脱氮

关键基因的重组菌株，高效异源表达关键酶，

提取纯化直接用于生物脱氮；(3) 在后续实际污

水处理中，面对多个极端环境共胁迫可以筛选

2 种以上极端环境下均耐受且脱氮性能良好的

HNAD 菌株，挖掘适于工程应用的 HNAD 功能

菌剂，解决污水处理中由于存在多种胁迫因素

而导致 HNAD 菌株在实际应用中效果不理想的

难题，不断完善工程应用工艺，开发出更加高

效、绿色、环保的污水脱氮工艺。 
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