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摘   要：异化硝酸盐和亚硝酸盐还原产铵是氮转化附属途径，为生态系统中氮的重复利用提供了

依据，已成为近年来的研究热点。据报道，氮源的种类及浓度不同异化还原产铵的发生机制及强

度具有差异性，决定着微生物产铵的效率，因此，有必要明确不同氮源异化还原产铵的代谢机制。

本文详细论述了参与硝酸盐和亚硝酸盐异化还原产铵过程的相关微生物种类、产铵途径及其机

理；系统分析了单一氮源和混合氮源对不同微生物产铵的影响和差异，比较了放线菌与其他微生

物产铵的优势，并对未来的研究方向进行了展望，旨在为微生物异化硝酸盐和亚硝酸盐还原产铵

提供理论基础。 

关键词：异化硝酸盐还原产铵；微生物；发生途径；氮源  
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Research progress in ammonium production from microbial 
dissimilatory reduction of nitrate and nitrite 
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Abstract: The dissimilatory reduction of nitrate and nitrite to produce ammonium is an 
accessory pathway of nitrogen transformation, which provides a basis for the reuse of nitrogen 
in the ecosystem and has become a research hotspot in recent years. According to the available 
reports, the occurrence mechanism and intensity of ammonium production by dissimilatory 
reduction of different nitrogen sources are different, which determines the efficiency of 
microbial ammonium production. Therefore, it is necessary to clarify the metabolic mechanism 
of dissimilatory reduction of different nitrogen sources. This paper introduces the species of 
microorganisms involved in the dissimilatory reduction of nitrate and nitrite and elaborates on 
the ammonium production pathways and mechanisms. Further, we analyzed the effects of 
single and mixed nitrogen sources on microbial ammonium production, summarized the 
advantages of ammonium production by actinomycetes compared with other microorganisms, 
and prospected the future research directions. This review aims to provide a theoretical basis 
for the application of microbial dissimilatory nitrate and nitrite reduction to ammonium. 
Keywords: dissimilatory nitrate reduction to ammonium; microorganisms; way of occurrence; 
nitrogen source 
 
 

氮(nitrogen, N)循环作为地球生物化学的基

础循环之一，对内陆和水生生态系统中微生物、

藻类、植物的生长发育具有重要作用[1]。而铵态

氮(ammonium nitrogen, NH4
+)作为氮循环中的重

要组成部分，可来源于农业生产、工业废水、生

活污水和生物转化等方面[2-3]，是植物生长所需

的主要无机氮之一[4]，被植物优先利用[5]。目前

针对 NH4
+的研究主要集中在土壤、海洋、硝化

污泥和人工湿地等环境。NH4
+对硝化作用、NO2

的排放[6]、土壤中细菌群落的形成、微生物多样

性以及相关功能的表达均具有重要影响[7]。据文

献报道，氨 (ammonia, NH3) 经过哈伯 - 博施

(Haber-Bosch)工艺合成后，在酸性物质的作用

下，可被有效中和转化为 NH4
+[8-9]，但这种方法

不仅价格昂贵、耗费能源[10]，且转化效率有限。

因此，有必要研究更绿色友好的铵合成替代技术

以提升铵的合成效率和减轻环境污染问题。另

外，据研究表明，反硝化和氨氧化工艺是生物脱

氮中氮损失的主要方式[11]。因此，为了满足氮需

求，控制氮素流失和滞留对维持生态系统的氮平

衡具有重要意义。基于此，微生物异化硝酸盐和

亚硝酸盐(nitrite, NO2
−)还原产铵的探索逐渐获

得研究者们的青睐，并成为氮回收的研究热点。 
据报道，硝酸盐的还原主要包括同化硝酸盐 
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还原(assimilatory nitrate reduction to ammonium, 

ANRA)和异化硝酸盐还原 (dissimilatory nitrate 

reduction to ammonium, DNRA)[12-13]。ANRA 是

指经过中间体 NO2
−将 NO3

−还原成 NH4
+，最后

NH4
+形成生物量氮 (如氨基酸或蛋白质 )的过  

程[14-15]，而异化硝酸盐还原根据终产物的差异分

为两类：(1) 反硝化过程；(2) 异化硝酸盐还原

产铵[12-13]。反硝化的产物包括亚硝酸盐、N2、

NO、N2O 等。而同化硝酸盐还原和异化硝酸盐

还原的区别主要在于：(1) ANRA 是利用环境中

的 NO3
−合成生物量氮，而异化硝酸盐还原是将

NO3
−和 NO2

−还原为 N2、N2O 和 NH4
+[16]；(2) 

ANRA 是耗能过程，异化硝酸盐还原是产能过

程[12]；(3) 参与反应过程的酶种类不同。ANRA

主要是同化硝酸盐还原酶 (nitrate reductase , 

NAS)和同化亚硝酸盐还原酶，而异化硝酸盐还

原包括了周质硝酸盐还原酶(periplasmic nitrate 

reductase2, NAP) 、 周 质 亚 硝 酸 盐 还 原 酶

(periplasmic nitrite reductase, NRFA)和一氧化氮

还原酶(nitric oxide reductase, NOR)等 [15]；(4) 

ANRA 产生的 NH4
+全部用于生物量氮的合成，

而 DNRA 过程产生的 NH4
+部分可用于生物量氮

的合成[17]。与此同时，NO2
−和 NO3

−是微生物硝

化过程的中间产物，可造成水体富营养化，而

DNRA 作为一种氮保存方式，且异化亚硝酸盐

还原产铵作为 DNRA 过程中的关键反应[15]，可

将 NO2
− 和 NO3

− 还原为更易于生物生长的

NH4
+[18-20]。研究表明，DNRA 有着节能环保、

降低温室气体 N2O 排放量[15]、保留氮肥以及减

少废水中 NO2
−和 NO3

−污染的优点[21]。 

放线菌 Streptomyces mediolani EM-B2[22]的

DNRA 途径可能比其他细菌更短，具有节能、

高效、环保、产铵多的优点，因此详细了解微生

物的 DNRA 过程和 EM-B2 在 DNRA 中的产铵

特点有利于进一步控制氮流失以及避免氮流失

引起的环境污染问题。而目前，参与 DNRA 过

程的微生物多数是细菌，对放线菌的 DNRA 过

程研究较为缺乏，通过查阅大量文献，未见关于

DNRA 发生途径的系统性报道，本文详细地论

述了参与 DNRA 微生物的种类、DNRA 的发生

途径及其积累的中产物。比较分析了放线菌和其

他微生物通过 DNRA 过程产铵的差异，并讨论

了菌株 EM-B2 进行 DNRA 的优势，预测了菌株

EM-B2 在混合氮源中通过 DNRA 过程产铵的机

制，最后总结了后续铵的处理，讨论了回收铵的

难点以及有关该研究面临的挑战。本综述可为进

一步研究细菌通过 DNRA 的氮代谢过程积累铵

态氮提供方向，并为今后建立放线菌通过 DNRA
工艺产铵提供理论支持。 

1  DNRA 微生物的种类 
纯培养下的 DNRA 现象早在 1938 年就已被 

Woods[23]发现，随着科学技术的发展，许多微生

物均被发现具有 DNRA 的能力，且不同的环境

由不同的微生物主导。按照对氧气耐受性的不

同，DNRA 微生物分为严格厌氧型、兼性厌氧

型、微好氧型和好氧型[24]。根据微生物获取能

量的方式以及生长底物的差异，DNRA 微生物

又分为发酵型和呼吸型[25]，其中发酵型一般指

异养型，是指微生物以有机碳作为电子供体从而

获取能量，如葡萄糖通过底物水平磷酸化还原产

NH4
+[26]；而呼吸型一般指自养型，是指微生物

以无机碳作为电子供体，如细菌以 S2−或 Fe2+作

为电子供体，将 NO3
−还原为 NH4

+，最终 S2−变

成单质 S 或 SO4
2−，Fe2+变成 Fe3+[27]。据文献报

道，硫化物的缺乏会导致自养型 DNRA 微生物

丰度降低，从而形成弱 DNRA 环境、影响 DNRA

速率[28]，如 Lu 等[29]表明当 S/N 增高到一定比例 
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时，DNRA 过程产生的 NH4
+会相应增多，且 Li

等[28]也表明硫化物可能支持化能自养 DNRA 微

生物的生长并促进 DNRA 速率，该理论与 Brunet

等[30]的报道类似。此外，自养型 DNRA 无需外

加碳源，因此在减少有机碳残留的同时，还能去

除 NO3
−、NO2

−、硫化物和铁化物等[31]。但与异

养型相比，自养型 DNRA 微生物的生物量产量

和同化效率较低且生长缓慢[32]。其次，在目前

的多数研究中，参与 DNRA 的微生物大多都是

异养型，如细菌 Aeromonas[33]、Lacunisphaera[5]、

真菌 Calocybegambosa[34]等；自养型的 DNRA 微

生物较少，如 Beggiatoa[35]和 Sulforospirillum 

deleyianum[36] ，且在废水处理中能进行有效

DNRA 的自养微生物报道更为有限。此外，

Zhang 等[37]研究发现自养 DNRA 细菌和异养

DNRA 细菌可以共存，但其共存的确切机制还

需进一步探讨。 

现阶段 DNRA 微生物的分类大多处于呼 
吸型和发酵型这一层面，对其分类研究较浅，

而最新研究表明，微生物群落的物种组成及其

氮代谢途径还受到环境变化的影响[38]，其中季

节性变化引起的温差对其起着决定性作用[39]。

如 Li 等[40]研究中国温带至热带气候梯度沿线

河流沉积物中 DNRA 过程的空间分布时，发现

DNRA 受到河流气候的强烈影响，且 DNRA 速

率沿温带至热带气候梯度的递增而增加；

Rahman 等[41]在 DNRA 细菌活化能的研究分析

中发现了存在嗜冷和嗜温的 DNRA 细菌群落，

因此，DNRA 微生物的分类逐渐有了温度划

分，该理论得到了 Wang 等[5]的证实，其研究

结果表明，DNRA 细菌的群落结构主要受到温

度的影响，并将 DNRA 细菌分为低温、中温和

高温簇。根据 DNRA 细菌这一特点，本文对不

同种属的 DNRA 微生物进行了详细论述，如表

1 所示。 

综上，在不同温度条件下，DNRA 微生物 
群落具有差异性的这一生理特性，可以在相应的

生境中分离出对应功能的 DNRA 菌，并将其应

用于不同温度条件的污泥、废水和土壤中进行无

机氮转化，以达到高效回收氮的目的，对于这些

DNRA 微生物是否广泛分布以及它们对温度变

化的适应能力如何，还需进一步挖掘。就目前的

研究而言，高温环境更利于 DNRA 过程的发生，

其产生原因是高温条件可以增强有机碳的分解

和淋溶，为 DNRA 提供更多的溶解有机碳和氧

化有机碳[42]；而低温 DNRA 微生物在寒冷条件

下依然能进行 DNRA 过程的原因可能是冷休克

和能量产生相关基因共同协调的结果，如细菌会

产生一些抗冻蛋白[43]，又或是细胞中一些高含

量的氨基酸和糖发挥作用[44]，致使细菌在低温

下仍能保持较高的细胞活力[45]，但对于低温环

境下 DNRA 贡献率低，以及有关适应寒冷或冷

冻应激的分子机制尚不清楚，推测贡献率低的可

能原因是低温条件下酶活性受到抑制，或在

DNRA 发生的过程中能量和生长底物的缺乏限

制了DNRA微生物的生长繁殖，从而限制DNRA
过程的发生，但这一推测有待进一步验证。另外，

目前的多数研究均是针对不同季节的沉积物和

温度对 DNRA 速率的影响，对于 DNRA 微生物

群落对应的温度详细分类、影响 DNRA 微生物

群落分布的其他因素，以及低温簇 DNRA 微生

物的发现研究较少。考虑到土壤、废水、河流

等处理系统的多样性和复杂性，如在冬季，中

温或高温簇 DNRA 微生物可能会面临巨大的挑

战和限制，因此，未来可以通过基因工程技术

改造菌株的基因，以获取更多具有特异性功能

的 DNRA 微生物，发掘更强的 DNRA 微生物，

并加强功能 DNRA 微生物在各种环境条件中的

耐受研究。 
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表 1  异化硝酸盐和亚硝酸盐还原产铵的微生物种类 
Table 1  Microbial species for ammonium production by dissimilatory nitrate and nitrite reduction 
Chemical energy type Strain Breathing 

type 
T/℃ Separation point References 

Heterotrophic Vibrio sp. Y1-5 Aerobic 25−35 Surface sediments of Jiaozhou Bay, 
China 

[46] 

Anaeromyxobacter Facultative 
anaerobic 

>25 Guangzhou Sewage Treatment 
Plant 

[5] 

Brocadia Facultative 
anaerobic 

>20 Chongqing Sewage Treatment 
Plant 

[5] 

Nitrospira Facultative 
anaerobic 

~15 Beijing Sewage Treatment Plant [5] 

Gethrix Facultative 
anaerobic 

~5 Harbin Sewage Treatment Plant [5] 

Lacunisphaera Facultative 
anaerobic 

~15 Changchun Sewage Treatment 
Plant 

[5] 

Pseudomonas  
putida strain NP5 

Facultative 
anaerobic 

10−37 Sludge obtained from a piggery 
wastewater treatment system 
(Xi’an, China) 

[47] 

Streptomyces  
mediolani EM-B2 

Aerobic 15−40 A biogas digester in Huaxi District 
on the southern side of Guiyang 
City 

[48] 

Thermosulfurimonas 
marina SU872T 

Anaerobic 50−79 A shallow-sea hydrothermal vent 
in the Pacific Ocean near Kunashir 
Island 

[49] 

Chemolithoautotrophic  Thermosulfuriphilus 
ammonigenes gen 
ST65T 

Anaerobic 47−75 A deep-sea hydrothermal vent 
chimney located on the Eastern 
Lau Spreading Centre  
In the south-western Pacific Ocean 

[50] 

Autotroph Thermosulfurimonas 
dismutans 

Anaerobic Thermophilic 
optimal growth 
Temperature 
74 ℃ 

Deep-sea hydrothermal vents [51] 

Autotroph Dissulfuribacter 
thermophilus 

Anaerobic Thermophilic 
optimal growth 
temperature 61 ℃ 

Deep-sea hydrothermal vents [51] 

Mixotrophic Nautilia profundicola 
Am-H 

Strictly 
Anaerobic 

30−55 Deep-sea hydrothermal vents [52-53] 

Chemolithoautotrophic Caminibacter 
hydrogeniphilus 
gen.AM1116T 

Anaerobic 50−70 An East Pacific Rise hydrothermal 
vent sample 

[54] 
 

 

2  DNRA 的机理及途径 
2.1  DNRA 的发生机理 

DNRA 过程作为氮循环重要的组成部分之 
一，对 NO2

−和 NO3
−从各种处理系统中还原为 

NH4
+具有重大意义。据报道，参与 DNRA 过程

的酶主要有硝酸还原酶和亚硝酸还原酶。硝酸还

原酶可分为呼吸硝酸还原酶(respiratory nitrate 
reductase, NAR)、NAP 和 NAS[55]；NAP 在有氧

和无氧条件下均能表达，但在有氧条件下占主 
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导，主要发生在 DNRA 过程中[56-57]；而 NAR 仅

在无氧条件下表达，主要发生在反硝化过程中[56]；

NAS 是位于细胞质中，用于 ANRA 过程[46]。亚

硝酸还原酶有胞质 NADH 依赖性亚硝酸还原酶

(nitrite reductase, NIR)、NRFA 和同化亚硝酸还

原酶[25,58]。在 DNRA 过程中，NO3
−/NO2

−还原酶

有两个组合，即 NAP/NRFA 和 NAR/NIR[26]。

NAP/NRFA 位于 DNRA 微生物的周质(细胞膜

外)，而 NAR/NIR 存在于细胞质中[26,59]。DNRA
反应的第一步是 NO3

−到 NO2
−，其过程是与膜结

合的 NAR 将细胞质膜上的 NO3
−还原为 NO2

−并

将其释放到细胞质中，NIR 再将 NO2
−还原为

NH4
+[26]；或者是周质上的 NAP 将 NO3

−还原为

NO2
−，再由 NRFA 将 NO2

−转化为 NH4
+。而在

ANRA 过程中，首先是 NO3
−被 NAS 还原为

NO2
− ， 然 后 NO2

− 被 同 化 亚硝酸 酶 还原为

NH4
+[16]，最终，在谷氨酸脱氢酶的作用下，NH4

+

被转化为谷氨酸用于细胞生长，合成生物量氮[60]。 

2.2  微生物异化硝酸盐和亚硝酸盐还原产

铵的途径 
据了解，微生物异化还原产铵的途径多种多

样，且大多数报道的 DNRA 途径为 NO3
−→NO2

−→ 
NH4

+，如在 1980 年，Caskey 等[61]就已经在菌株

Clostridium KDHS2 的硝酸盐还原实验研究中，

发现了唯一中间体 NO2
−的产生和还原产物 NH4

+

的生成，即 DNRA 途径为 NO3
−→NO2

−→ NH4
+；

Zhou 等[62]也在真菌 Fusarium oxysporum MT-811
的硝酸盐代谢机制研究中，通过实验分析得出该

菌的 DNRA 途径为 NO3
−→NO2

−→NH4
+；但在

Ding等[63]对砂岩表面DNRA驱动NH4
+的内部循

环机制研究中，通过宏基因组和 15N 同位素分

析，发现 NO3
−可直接还原为 NH4

+的短程路径，

该途径的发现得到了 Lam 等[64]的证实。除此以

外，He 等[65]以 NO2
−作为唯一氮源时，因实验过

程中并未检测到 NO3
−和 NH2OH，且有 NH4

+的

积累，因此，根据实验结果推测菌株 Arthrobacter 
arilaitensis Y-10 可将 NO2

−转化为 NH4
+，即

NO2
−→NH4

+。随后，He 等[66]在探究不同 Mn(Ⅱ)
浓度下菌株 Pseudomonas taiwanensis J488 的亚

硝酸盐型反硝化脱氮能力研究中，发现以 NO2
−

为唯一氮源且 Mn(II)浓度逐渐从 0 mg/L 增加到

30 mg/L 的过程中，NH4
+浓度也从 0 mg/L 积累

到了 3.9 mg/L，反硝化过程中 NH4
+产生的原因

并不是源于裂解死亡的细胞。由于微生物种类的

差异，一些细菌可将 NO2
−直接还原为 NH4

+，因

此，推测菌株 J488 积累铵的途径可能与异化亚

硝酸盐还原产生铵有关，且途径为 NO2
−→NH4

+，

该途径在 Song 等[67]的文章中也得到了进一步的

论证。目前来看，NO3
−→NH4

+和 NO2
−→NH4

+的

直接还原途径相较于 NO3
−→NO2

−→NH4
+具有耗

能小、副产物少、耗时短的优点，但 NO3
−和 NO2

−

直接还原为 NH4
+的详细还原机制和还原效率还

未揭示，需进一步探索。另外，Jin 等[68]通过研

究证实了约 38.75%的羟胺(0.104 mmol/L)可直

接催化生成 1.85 mg/L 的 NH4
+ (0.103 mmol/L)，

且反应过程中未发现 NO3
−或 NO2

−的积累，但该

文未报道NH2OH通过微生物进行DNRA过程的

完整途径；而 Hanson 等[69]通过研究发现，在菌

株 Nautilia profundicola AmH 中，NO3
−被还原为

NO2
−后，在依赖醌的羟胺脱氢酶催化作用下，

NO2
−可转化为 NH2OH，随后 NH2OH 被转运至

细胞质中，并通过羟胺还原酶(也称为杂合簇蛋

白 (Har/Hcp)) 还 原 为 NH4
+ ， 该 途 径

(NO3
−→NO2

−→NH2OH→NH4
+) 的 发 现 在

Campbell[52]和 Kostera 等[70]的研究中也得到了证

明。与 Hanson、Campbell 和 Kostera 等人的研究

不同，Burlat 等 [71]报道的羟胺还原酶种类和

DNRA 发生途径不一样，该研究表明 NH2OH 还

原为 NH4
+由酶 NRFA 催化，并且还有研究表明

NH2OH 可由羟胺还原酶 (HAO)催化还原为
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NH4
+，其途径为 NO3

−→NO2
−→NO→NH2OH→ 

NH4
+[72-74]，其次，聂铭和 Kostera 等[75]人还发现

εHAO 可催化 NO 转化为 NH4
+，其途径为

NO3
−→NO2

−→NO→NH4
+。然而，NO 和 NH2OH

还原为 NH4
+的效率低[74]，且 NO 还原为 NH4

+

的过程还受到 O2 的影响，因此，在该途径中提

高产铵效率并减少温室气体的排放还面临较大

挑战。另外，NH2OH→NH4
+、NO→NH2OH→NH4

+

和 NO→NH4
+的途径研究较少，推测可能与

DNRA 微生物的种类、酶和氮代谢相关的基因

差异、酶的还原能力与亲和力有关，因为并不是

任何具有 DNRA 能力的微生物都有 NRFA 基因

的同工酶[76]。 
综上，NO→NH4

+、NH2OH→NH4
+和 NO→ 

NH2OH→NH4
+途径的发现不仅完善了 DNRA 过

程，也为人类研究生态系统中 NH2OH 的减少以

及氮循环的发生途径提供新思路。未来可通过以

下几种方式提高 NH4
+产量：(1) 对 εHAO 与 Har

酶的基因进行调控从而使其大量表达；(2) 通过

NO3
−和 NO2

−的有效利用，提高 NH4
+产量；(3) 挖

掘更多新的 DNRA 短程还原途径，提高 NH4
+产

量。本文首次对 DNRA 的发生机理和途径进行

了总结和分析，如图 1 所示。目前，DNRA 的

发生过程共有 6个途径：(1) NO3
−→NO2

−→NH4
+；

(2) NO3
−→NH4

+；(3) NO2
−→NH4

+；(4) NO3
−→ 

NO2
−→NO→NH4

+；(5) NO3
−→NO2

−→NH2OH→ 
NH4

+；(6) NO3
−→NO2

−→NO→NH2OH→NH4
+。 

综上，DNRA 途径多种多样，随着 DNRA 
研究的不断深入，一些新的 DNRA 途径也会逐

渐被发现，对于这些新的途径是以何种代谢机制

产铵以及涉及哪些基因参与的仍需进一步求证。

目前国内外对硝酸盐或亚硝酸异化还原产铵的

研究还不够深入，在 DNRA 的发生途径、相关

的氮代谢还原酶和功能基因表达情况等方面的

研究报道较浅，未来可以从分子水平上加深对

DNRA 微生物产铵的研究，并加强 DNRA 工艺

在各种废水与污泥中的工程运用。 

3  不同氮源底物对异化还原产

铵的影响研究 
随着 DNRA 研究的持续推进，关于不同氮 

源对 DNRA 产物影响的研究也越来越多，并取

得了一定的成果，目前主要集中在单一氮源和混

合氮源对 DNRA 速率以及产物积累的影响上，

大多数 DNRA 产物的种类和积累量会因氮底物

(NH4
+、NO2

−和 NO3
−)性质的差异而发生不同反

应[77]。如在相同浓度的 NO3
−或 NO2

−为唯一氮源

的代谢机制研究中，Su 等[78]发现在 0 g/L 的零价 
 

 
 
图 1  微生物异化硝酸盐和亚硝酸盐还原产铵的途径 
Figure 1  The microbial pathway of ammonium production by dissimilatory nitrate and nitrite reduction. 
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铁和菌株 Desulfovibrio sp.CMX 的存在下，以

NO3
−和 NO2

−分别作为唯一氮源时，5 mmol/L 的

NO3
−会产生 3.86 mmol/L 的 NH4

+，而 5 mmol/L
的 NO2

−会产生更多的 NH4
+ (4.52 mmol/L)，该结

果与 He 等[66]的研究类似，其研究结果表明当菌

株 Arthrobacter arilaitensis Y-10 以 101.04 mg/L
的 NO3

−为氮源时，在 72 h 后积累了 43.66 mg/L
的 NO2

−，无 NH4
+积累，而以 100.03 mg/L 的 NO2

−

为氮源时，在 72 h 后却会产生 2.15 mg/L 的

NH4
+。 
此外，同一氮源不同浓度或多种底物共存于

同一纯培养物反应系统时，氮平衡的构建会变得

更加复杂[77]，菌株的代谢途径、系统中氮代谢

的产物种类以及积累量会出现较大差异。如 Xie
等[79]在不同 NO2

−浓度下研究菌株 Pseudomonas 
mendocina X49 的反硝化能力，结果发现当 NO2

−

初始浓度为 100 mg/L 时，产生的 NH4
+最多为

6.76 mg/L，且没有 NO3
−的积累，此发现与 Sun

等[80]的结果类似，其表明在浓度分别为 1、5、
10 mmol/L 的亚硝酸盐培养基中，菌株 Bacillus 
paralicheniformis LMG6934 在培养 72 h 后，通过异

化亚硝酸还原分别产生了 0.99、4.35、8.53 mmol/L
的 NH4

+，以上研究表明 NO2
−浓度越高，产生的

NH4
+浓度也会随之增加。 
另外，对于多种氮底物共存于同一个培养物

系统时，He 等[22]发现在同时硝化与反硝化(SND)
过程中，当混合氮源为 53.92 mg/L 的 NH4

+与

50.59 mg/L 的 NO3
−时，接种 24 h 后，NH4

+几乎

被消耗掉，去除率为 98.96%，NO3
−仅去除了

14.29%，表明菌株 EM-B2 优先利用 NH4
+再利用

NO3
−，继续培养 48 h 后，NO3

−的去除率达到了

87.15%，NH4
+浓度趋于稳定，又培养至 100 h

后，NO3
−与 NH4

+浓度均趋于稳定，无明显变化，

这与 Li 等[46]报道一致，值得注意的是，在混合

氮源为 50 mg/L NO2
−与 50 mg/L NO3

−的培养基

中，NO2
−与 NO3

−的去除率在 48 h 内分别达到了

100%和 83.57%，之后，在 20−96 h 内，NH4
+持

续积累并达到了 26.03 mg/L，而在混合氮源为

NO2
−与NH4

+的培养中也出现了类似现象，以50 mg/L 
NO2

−与 50 mg/L NH4
+作为混合氮源时，在接种

0−48 h 内，NH4
+与 NO2

−二者同时被去除，去除

速率几乎一致，培养 48 h 后，NO2
−的去除率高达

100%，NH4
+剩余 4.30 mg/L，而在 48−100 h 的培

养阶段，NH4
+的含量逐渐增加，直至 31.61 mg/L。

因此，推测在 48 h 前，NH4
+已经被耗尽且在反

应系统中重新开始生成，故在 48 h 时检测到  
4.30 mg/L 的 NH4

+。因此，推测 NH4
+的积累均

与底物 NO2
−有关，且 NO2

−在异化还原产铵中扮

演着重要的角色，这可能与菌株对底物作用的酶

有关[81]，如 Ma 等[82]研究表明 NH4
+会作为类似

于 NO2
−的诱导剂，可促进 NO2

−的同化还原。

Eisenmann 等[36]研究也发现菌株 Sulfurospirillum 
deleyianum 形成 NH4

+的亚硝酸还原酶是一种诱

导型酶，当细胞用硝酸盐、亚硝酸盐或元素硫培

养时均会表达，但在用富马酸盐培养时会被抑

制。因此，推测在 NO2
−存在条件下，其他氮源

对亚硝酸盐还原酶起诱导作用，如 Jin等[68]发现，

与单一氮源相比，亚硝酸还原酶(NIRBD)仅在混

合氮源下会使菌株发生大量的同化作用，结合菌

株 Streptomyces mediolani EM-B2，在 NH4
+与

NO3
−的混合培养中，因为菌株没有 NO2

−的大量

积累，所以无法加强同化作用，但在 NO2
−与

NO3
−，NO2

−与 NH4
+的混合氮源中，因为有高浓

度的 NO2
−存在，所以大量的无机氮可异化还原

为 NH4
+，因此推测存在于菌株 EM-B2 的亚硝酸

还原酶也是一种诱导型还原酶，但该推论还需后

续验证。此外，也有研究表明，在不同氮浓度的

培养基中，羟胺还原酶基因的表达水平不一样[69]，

如 Jin 等[68]发现在低浓度铵(<100 mg/L)的存在

下，HAR 表达水平不受影响，但当初始 NH4
+浓 
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度为 300 mg/L 与 800 mg/L 时，HAR 的表达会

急剧增加。基于此，推测菌株 EM-B2 的亚硝酸

还原酶可能也受到初始 NO2
−浓度的影响，从而

启动独特的异化还原产铵机制，也就有了菌株

EM-B2 在 NO2
−与 NO3

−，NO2
−与 NH4

+的混合氮

源中，分别积累 26.03 mg/L 和 31.61 mg/L NH4
+

的现象，但这一推测需后续验证。综上，菌株

EM-B2 似乎为 DNRA 提供了新的替代途径，与

一般的 DNRA 微生物明显不同，且据我们所知，

菌株 EM-B2 是在混合氮源培养下的 HN-AD 中

NH4
+积累较多的首个报告，其优异的产铵性能

表明菌株 EM-B2 中存在独特的氮转化途径或功

能酶，对氮的回收具有重大意义，因此，需重视

菌株 EM-B2 异化硝酸盐和亚硝酸盐还原产铵机

制的研究。 
现阶段国内外对放线菌治理氮污染废水的

研究主要集中在放线菌的生长、氮转化途径及其

影响因素方面，如温度、无机氮浓度和化学需氧

量(chemical oxygen demand, COD)等，很少有研

究同时去探讨放线菌中的HN-AD和DNRA两种

过程以及与氮代谢相关的基因和酶，并且只有少

数放线菌被检测出与氮代谢相关的酶类，因此，

未来对放线菌的分子机制应给予重视。其次，

HN-AD 研究报道均以细菌为主，而对于放线菌

在异化还原产铵方面的研究、DNRA 过程的转

化机制和相关功能基因尚不清楚，因此，有必要

进一步筛选出更多产 NH4
+能力强的放线菌，并

研究这些菌株的氮代谢途径、相关基因表达以及

两者之间的关系。总体而言，菌株 EM-B2 在混

合氮源中产 NH4
+的能力远远高于其他的菌株，

在处理含无机氮废水和节约氮资源方面具有以

下优点：(1) 在单一或混合氮源中都可以高效地

去除高浓度的无机氮 (NH4
+、NO2

−、NO3
−、

NH2OH)，具有高转化率与中间产物积累较少的

优点；(2) 能抵抗高浓度的 NO2
−、高浓度的溶解

氧且具有耐碱性，在 7.6 mg/L 的高溶氧条件下

仍有活性，比菌株 Streptomyces sp. XD-11-6-2[83]、

Desulfuromusa 和 Denitrovibrio[84]更能抵抗高浓

度的溶解氧；且当 pH 为 9.0 时，对 NH4
+的去除

率仍高达 99.61%，比菌株 Pseudomonas putida 
Y-9[85]更耐碱；(3) 耐受高低温环境(15−40 ℃)，
对气候条件的依赖性小；(4) 在 NH4

+与 NO2
−，

NO2
−与 NO3

−的混合氮源中，具备较强的产 NH4
+

能力。本课题组会持续推进菌株 EM-B2 参与的

DNRA 的研究，如对菌株 EM-B2 进行转录组测

序和全基因组测序，从分子水平和代谢水平准确

全面地分析参与 DNRA 的功能基因及其相应丰

度。此外，DNRA 途径会因为微生物种类的不

同存在差异性，而菌株 EM-B2 是从牛粪发酵沼

气池中分离获得的放线菌，该菌株中可能存在一

些未被发现的关于 DNRA 的基因、酶或新的产

铵代谢途径，这对于扩大放线菌在氮污染废水的

生物修复领域和补全目前放线菌在氮代谢方面

的缺失具有重大意义。 

4  异化还原后铵的去向 
密切关注废水中 NH4

+的去向对氮的高效回

收是至关重要的。NO3
−或 NO2

−异化还原为 NH4
+

后，NH4
+主要有以下几个去向：(1) 满足细胞合

成的需要，转化为生物量氮[15,17]；(2) 还原后的

NH4
+又重新返回系统，进行氨氧化反应[58]；(3) 

生成的 NH4
+转化为 NO3

−从而增强反硝化作   
用[86]；(4) 通过调节废水的 pH 使 NH4

+挥发为

NH3，之后再通过空气汽提法进行回收[87]；(5) 
NH4

+挥发后逃逸到大气中[88]；(6) 由初级生产者

重新使用[84]，如藻类和光合细菌[87]；(7) 滞留在

系统中的 NH4
+通过各种技术方法回收。如鸟粪

石结晶[89]、天然沸石[90]、空气汽提[91]、离子交

换吸附、膜分离技术、活性污泥，光合细菌等[87]。

但在日常的废水中，NH4
+经过稀释后含量较少，
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使用物理化学法需要消耗大量能源、且成本高

昂、操作严格，因此在低氮废水中不可行，物理

化学法仅仅适用于高浓度(>1 000 mg/L)的氮废

水处理[92]，而在<50 mg/L 的低浓度氮废水中，

可以通过物理、化学或生物相结合的方法来提取

NH4
+，如三层聚乙烯醇凝胶[93]。目前研究表明

汽提法因操作简便、污染小、能源需求和成本相

对较低的优点被证明是最适用的提铵技术[94]。

随着技术的更新，微生物燃料电池(MFC)、微生

物电化学电池(MEC)和微生物脱盐电池(MDC)
等方法也逐渐显现并应用[10,95]，但这些方法仍处

于研发阶段[96]，并且任何的 NH4
+回收策略都有

优缺点，且均达不到 100%的 NH4
+回收，因此在

土壤、废水、污泥等处理系统中通过 DNRA 提

高 NH4
+的浓度，是提高 NH4

+回收的有效方法，

而提高处理系统中 NH4
+的浓度需高产 NH4

+的微

生物参与转化，如 Streptomyces mediolani EM-B2。
另外，全球城市污水处理厂不可避免地会产生大

量的废弃活性污泥(WAS)[92]，而氮的回收都主要

应用于废水，因此，将具有 DNRA 功能的微生

物应用于废弃活性污泥中的氮回收具有经济高

效与可持续性的优点，基于以上论述，未来有必

要寻找一种从污泥中高效回收氮的方法，将回收

的氮用于补充肥料，减轻环境污染和减少氮肥生

产所需的能源成本问题。 

5  结论与展望 
目前关于硝酸盐或亚硝酸盐异化还原产铵

的研究主要集中在微生物的生长条件，如 C/N、

温度、pH 等方面，对该类微生物群落分布的影

响因素、各类微生物的异化还原产铵机制、代谢

途径和放线菌的异化还原产铵等方面的研究还

比较匮乏，探明硝酸盐或亚硝酸盐异化还原产铵

机制有助于氮的高效回收和减少氮的损失，对生

态系统中的氮循环具有重大意义。本文系统综述

了 DNRA 微生物的种类、DNRA 的机理和发生

途径，比较了不同氮源底物对异化还原产铵的影

响，最后讨论了铵的回收处理，发现目前还存在

许多尚未解决的问题，因此，后续可从以下几个

方面进行探究： 
(1) 进一步剖析细菌的 DNRA 机制，解析产

铵量与功能基因和酶的相关性，并挖掘和证实更

多新的异化还原产铵途径。如探究羟胺还原酶基

因在 DNRA 微生物中的生理作用，羟胺还原酶

和产铵量之间的相关性等。 

(2) 深度分析 DNRA 代谢过程的相关基因

是如何同时响应或参与 SND 途径的。如 DNRA

与 SND 过程的耦合研究，有助于明确氮素转化

规律以及 DNRA 与 SND 的竞争机制。 

(3) 增加放线菌利用多种氮源进行异化还

原产铵的研究。如菌株 EM-B2 在 NO2
—与 NH4

+

或 NO2
−与 NO3

−混合氮源中的高产铵量，打破了

以往人们对 DNRA 菌群以细菌为主的认知，其

异化还原产铵的机理值得深入研究。 
(4) 通过分子生物技术方法，筛选和改造出

更多的 DNRA 微生物，提高菌株的产铵能力。

如利用基因编辑技术对 DNRA 微生物的相关还

原酶基因进行敲除或克隆，使还原产铵的相关基

因大量表达。 
(5) 优化回收铵的方法。如可通过技术间的

结合开发出更绿色环保、低成本、低能耗和应用

范围更广的氮回收技术，从而达到氮回收效率最

大化以及回收技术工业化的目的。 
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