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摘要: 随着污水脱氮行业的蓬勃发展，各种新工艺、新理论层出不穷． 厌氧氨氧化( Anammox) 工艺以其独特的优点脱颖而出，成为最具应用前景

的新工艺． 厌氧氨氧化菌作为该过程的执行者目前已发现 5 属 17 种，本文主要对 5 属 17 种的厌氧氨氧化菌进行总结，并对厌氧氨氧化菌种内

关系中的群体感应系统进行详细介绍，此外还介绍了厌氧氨氧化菌与硝化菌、反硝化菌以及厌氧甲烷氧化菌之间的协同与竞争关系． 最后给出

常见竞争因素对厌氧氨氧化种群结构的影响，通过控制竞争因素来实现对厌氧氨氧化种群结构的调节． 本文将厌氧氨氧化菌微生物生态学与

厌氧氨氧化污水处理工艺相结合，为厌氧氨氧化工艺在污水生物处理中的应用提供理论依据．
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Abstract: With the development of the wastewater nitrogen removal，new techniques and theories emerge continuously． With its unique advantages，

anaerobic ammonia oxidation ( Anammox) process becomes the most promising technology． As the performer of anammox process，the known anammox

bacteria are classified into five genera and seventeen species． They were summarized and the quorum sensing system in intraspecific relationship of

anammox bacteria was introduced． Moreover，the competitive and synergistic relationship between anammox bacteria and other bacteria，including

nitrifying bacteria，denitrifying bacteria and anaerobic methane oxidizing bacteria，was also introduced． Finally，the effect of common competitive factors

on the structure of anammox bacteria population was summarized in order to adjust the population structure of anammox bacteria by controlling these

factors． In this study，the microbial ecology of anammox bacteria and wastewater treatment process were coupled． Consequently，a theoretical basis for the

application of anammox process in biological wastewater treatment was provided．

Keywords: anammox; nitrifying bacteria; denitrifying bacteria; anaerobic methane oxidizing bacteria; the competition and synergism relationship

1 引言( Introduction)

随着科技的迅速发展，工业化和城市化程度的

不断提高，水体富营养化的问题日益严重，使得水

资源更加紧张． 而氮是引起水体富营养化的主要因

素． 所以越来越多的国家和地区制定了氮排放标

准． 因此，研究开发经济、高效的脱氮技术已成为水

污染控制工程领域的研究重点．
生物处理法作为 19 世纪末废水处理新型技术，

与物化处理法相比具有处理费用低，不会对环境造

成二次污染等优点． 因此，生物处理法至今已成为

世界各国污水二、三级处理的主要手段． 众所周知

氮元素可在相应微生物的作用下转化成各种氧化

态和化学形式( 目前已知的生物氮循环途径如图 1
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所示) ，因此在污水生物脱氮处理中衍生了大量组

合工艺． 而厌氧氨氧化过程是目前最捷径的生物脱

氮过程，因此被誉为最具前景的污水脱氮工艺． 为

了更好的将厌氧氨氧化工艺应用到实际规模中，本

文着重对厌氧氨氧化菌的发现及其与污水处理中

常见细菌的协同与竞争关系进行了详细的综述． 旨

在为厌氧氨氧化工艺在污水生物处理中的应用提

供理论依据，并为今后厌氧氨氧化工艺的研究方向

提出一些意见．

图 1 氮循环示意图( Thamdrup，2012)

Fig． 1 Nitrogen cycle

2 厌氧氨氧化概述( The summary of anammox)

早在 1976 年，Broda( Broda，1977 ) 预言在自然

界中存在一种以 NO－
2 或 NO－

3 作为电子受体把 NH+
4

氧化成 N2 的化能自养型细菌． 直到 1995 年，Mulder
等( Mulder et al． ，1995) 在处理酵母废水的反硝化

流化床反应器内发现了 NH+
4 消失的现象，从而证实

了厌氧氨氧化反应的存在．
厌 氧 氨 氧 化 ( Anaerobic ammonium oxidation，

Anammox) 是在缺氧条件下以亚硝酸盐( NO－
2 ) 为电

子受体将氨 ( NH+
4 ) 转化成氮气 ( N2 ) ( Vandegraaf

et al． ，1995) ，同时伴随着以亚硝酸盐为电子供体

固定 CO2 并产生硝酸盐 ( NO－
3 ) 的生物过程 ( Strous

et al． ，1999a) ． 执行该过程的微生物称之为厌氧氨

氧 化 菌 ( Anaerobic ammonium oxidation bacteria，

AAOB) ，其化学计量学方程式( Strous et al． ，1998)

如下:

1NH+
4 +1． 32NO

－
2 +0． 066HCO

－
3 +0． 13H

+→
1． 02N2+0． 26NO

－
3 +0． 066CH2O0． 5N0． 15 +2． 03H2O

由于氨氧化细菌( Ammonium oxidation bacteria，

AOB) 可将氨氧化成亚硝酸盐，为 AAOB 提供基质，

所以目前对厌氧氨氧化工艺的应用通常与短程硝

化( 亚硝化) 联系在一起． 图 2 为亚硝化-厌氧氨氧化

工艺与传统的硝化-反硝化工艺的对比，通过对比可

知亚硝化-厌氧氨氧化工 艺 具 有 如 下 优 点 ( Kartal
et al． ，2010) :

图 2 硝化-反硝化工艺与亚硝化-厌氧氨氧化工艺的比较( Siegrist et al． ，2008)

Fig． 2 Comparison between nitrification-denitrification ( left) and the nitritation-anammox process ( right)
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①厌氧氨氧化在缺氧条件下进行，无需氧气的

供应，可节省 62． 5%的能源消耗．
②厌氧氨氧化以无机碳 ( CO2 或 HCO－

3 ) 为碳

源，无需投加有机碳，大大节省了碳源．
③亚硝化-厌氧氨氧化所产生的 CO2 与普通的

硝化-反硝化系统相比减少 90% ．
④AAOB 生长缓慢、产率低，因此工艺剩余污泥

量少，污泥处置费用低．
⑤厌氧氨氧化氮去除率及氮去除负荷较高，从

而能够减少工艺占地面积，降低工艺基建成本．
AAOB 是 一 群 分 支 很 深 的 浮 霉 状 菌 ( Strous

et al． ，1999a) ． AAOB 生长缓慢，在 30 ～ 40 ℃条件

下，其倍增时间为 10 ～ 14 d ( Strous et al． ，2006 ) ，

细胞产率为 0． 11 g ( VSS) / g ( NH+
4 ) ( Strous et al． ，

1999a) ，如果对培养条件进行优化，其倍增时间可

缩短至 4． 8 d ( Tang et al． ，2011b ) ，甚 至 1． 8 d
( Isaka et al． ，2006) ． 如表 1 所示为目前已发现的 5
属 17 种 Anammox 菌． 相关研究表明，AAOB 为地球

氮循环做出了巨大贡献，目前已在自然环境和人工

环境中发现了大量 AAOB 的存在． 其中厌氧的自然

生 态 系 统 包 括: 海 洋 沉 积 物 和 海 洋 水 体 ( Galán
et al． ，2009; Ｒich et al． ，2008) 、淡水沉积物和淡

水 水 体 ( Moore et al． ， 2011; Yoshinaga et al． ，

2011) 、红树林地区 ( Meyer et al． ，2005 ) 以及陆地

生态系统( Zhu et al． ，2011b) 等． 而在人工生态系

统中包括: 污水处理厂( van der Star et al． ，2007 ) 、
海洋循环水产养殖系统( Tal et al． ，2006 ) 、垃圾渗

滤液处理系统( Egli et al． ，2001 ) ． 此外，人们以各

种环境中发现的 AAOB 作为基础，将其引入污水处

理系统，循序渐进地对 AAOB 进行驯化培养以处理

各类废水，包括实验室规模、中试规模及实际规模

的污泥 消 化 液 ( Joss et al． ，2009 ) 、垃 圾 渗 滤 液

( Liang et al． ，2009 ) 、焦化废水 ( Toh and Ashbolt，
2002) 、味 精 废 水 ( Shen et al． ，2012 ) 、养 猪 废 水

( Yamamoto et al． ，2008 ) 以 及 制 药 废 水 ( Tang
et al． ，2011a) 等．

厌氧氨氧化工艺是一种高效脱氮工艺，其最大

氮负荷可达 9． 5 kg·m－3·d－1，且处理污水成本只需

0. 75C=·kg－1，因此厌氧氨氧化是一种极具前景的生

物处理工艺 ( van der Star et al． ，2007 ) ． 但由于厌

氧氨氧化至今未能获得纯培养，为了得到高纯度的

AAOB，目前只能用密度梯度离心的方法获得纯度

为 99． 8% 的 AAOB ( Strous et al． ，1999a) ，因此对

AAOB 的研究仍受到很大的阻碍，这意味着对厌氧

氨氧化工艺的应用及推广也会带来诸多难题． 然而

“在单个细胞水平上对基因组进行测序”的单细胞

测序技术能够解决上述难题( de Souza，2012) ． 因此

对 AAOB 的进一步了解有赖于单细胞测序技术的

成熟应用．

3 AAOB 与 其 他 微 生 物 之 间 的 关 系 ( The
relationship between the AAOB and other
microorganisms)

在自然生态系统和人工生态系统中，AAOB 不仅与

环境有着密切的关系，而且与其他微生物也有着密切的

关系．微生物之间的关系有种内和种间关系． 其中 AAOB
的种内关系主要体现在群体感应系统，而 AAOB 的种间

关系主要是与氨氧化菌、亚硝酸盐氧化菌、反硝化菌、厌
氧甲烷氧化菌的合作与竞争关系．
3． 1 AAOB 的种内关系( 群体感应系统)

群体感应作为一种通讯机制在微生物细胞之

间普遍存在，它能够根据菌群密度和周围环境的变

化来调节基因表达，从而控制菌群行为． 由于 AAOB
至今未能得到纯培物，所以对 AAOB 群体感应的深

入研究无从下手． 但根据目前对 AAOB 的研究来

看，Ding 等( Ding et al． ，2013 ) 认为有 3 个现象可

以推测厌氧氨氧化菌之间存在群体感应系统．
( 1) 厌氧 氨 氧 化 活 性 存 在 密 度 依 赖 性． 根 据

Strous 等 ( Strous et al． ，1999a) 的研究发现，只有

当 AAOB 细胞浓度大于 1010 ～ 1011 cell·mL－1 时，

AAOB 才具有厌氧氨氧化活性．
( 2) 目前认为 AAOB 属于革兰氏阴性细菌，而

对于革兰氏阴性细菌的群体感应系统而言其自诱

导物为 N-乙酰化高丝氨酸内酯 ( N-acyl-homoserine
lactones，AHLs) 类化合物，主要用作种内“语言”，

且对于革兰氏阴性菌中 AHLs 的合成来说，S-腺苷

甲硫氨酸( S-adenosyl methionine，SAM) 和乙酰化载

体蛋白( acyl-acyl carrier protein，acyl-ACP) 是必要的

生物分子． Strous 等( Strous et al． ，2006 ) 利用宏基

因组学技术对 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis 的

脂肪酸代谢基因组学信息进行了研究，发现其具有

编码 SAM 和 acyl-ACP 的合成酶的相关基因，证明

其具有自诱导物合成潜力．
( 3 ) De Clippeleir 等 ( De Clippeleir et al． ，

2011) 在研究长链高丝氨酸内酯对 OLAND 生物膜

中厌氧氨氧化速率的影响时发现，在 OLAND 生物膜系

统中，添加 N-十二酰基高丝氨酸内酯( N-dodecanoyl
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homoserine lactone，C12-HSL) 可以增强 AAOB 活性，

而对 AOB 没有影响． C12-HSL 属于 AHLs 中碳链较

长的一种，其对革兰氏阴性细菌的自诱导起到关键

的作用．
3． 2 AAOB 的种间关系

3． 2． 1 AAOB 的种间竞争关系 目前已发现的

AAOB 有 5 属 17 种，根据目前对 AAOB 的研究来

说，除了 Schmid 等 ( 2003 ) 用 AAOB 处理垃圾渗滤

液的 研 究 中 发 现 Candidatus Scalindua brodae 和

Candidatus Scalindua wagneri 有等量共存的现象，绝

大多数情况下很少能发现两种 AAOB 在相同单一

生境中等量共存的现象( Kartal et al． ，2007) ，这意

味着 AAOB 的确存在种间的竞争关系． 不论在自然

生态系统还是人工生态系统 Candidatus Brocadia 和

Candidatus Kuenenia 都最为常见，现以该两种菌属

为例讨论 AAOB 的种间竞争关系．

图 3 Candidatus Kuenenia 与 Candidatus Brocadia 的竞争曲线

Fig． 3 The competition curve of Candidatus Kuenenia and

Candidatus Brocadia

van der Star ( van der Star et al． ，2008 ) 等，用

膜生物反应器富集 AAOB 时发现，在富集过程中存

在种群结构逐渐由原来的 Candidatus Brocadia 转变

为 Candidatus Kuenenia 的现象． 他们认为 Candidatus
Brocadia 的 繁 殖 策 略 属 于 r-策 略，而 Candidatus
Kuenenia 则 属 于 K-策 略． 图 3 为 Candidatus
Kuenenia 与 Candidatus Brocadia 的竞争曲线，其中

Candidatus Kuenenia 的 亚 硝 酸 盐 半 饱 和 常 数 KS

= 0． 2 ～ 0. 3 μmol·L－1，而 Candidatus Brocadia 的亚

硝酸盐半饱和常数 KS≈5 μmol·L－1 ( Strous et al． ，

1999b ) ． 因 此 Candidatus Kuenenia 较 Candidatus
Brocadia 生长缓慢，所以在底物浓度较低的情况下，

Candidatus Kuenenia 占主导作用，相反在底物浓度

较高的情况下，Candidatus Brocadia 占主导作用． 因

此，对于污水处理系统的高效运行来说，Candidatus

Brocadia 可能是很好的选择． 而对于处理低浓度废

水 Candidatus Kuenenia 则更为合适．
3． 2． 2 AAOB 与硝化菌的种间关系

( 1) AAOB 与硝化菌基于底物协同作用

AOB 将氨氧化成亚硝酸盐，为 AAOB 提供基

质，与此同时 AAOB 也为 AOB 去除有毒物质( 亚硝

酸盐) ． 在自然生态系统中，AOB 和 AAOB 经常共同

生长在氧最小区域( oxygen minimum zones，OMZs) ．
目前已在多处海洋的 OMZs 处发现 AOB 和 AAOB
的存 在，如 智 利 北 部 OMZs 发 现 AAOB ( Galán
et al． ，2009 ) ，且在同一地平线处的秘鲁 OMZs 中

发现 AOB( Ward et al． ，1989) ． 如图 4 所示，为海洋

生态系统中 AAOB 与其他微生物的竞争协同关系．
据报道，在海洋 50 m 深处，AAOB 的生物量 ( 高达

3000 cell·mL－1 ) 和多样性最高，而当深度达到 300
m 时，AAOB 的生物量降低到 450 cell·mL－1 ． 这是因

为深达 300 m 处的海洋极度缺氧，导致 AOB 不能生

存，因此不能为 AAOB 提供充足的亚硝酸盐，所以

在 300 m 深 处 AAOB 活 性 丧 失 ( Galán et al． ，

2009) ． 同时在黑海的 OMZs 中也存在着 AOB-AAOB
互利共存的现象( Lam et al． ，2007) ．

图 4 海洋生态系统中 AAOB 与其他微生物的竞争协同作用示

意图

Fig． 4 The competition and synergism between AAOB and other

microorganisms in marine ecosystem

在 人 工 生 态 系 统 中，CANON ( completely
autotrophic nitrogen removal over nitrite ) 工 艺

( Sliekers et al． ，2002 ) 和 OLAND ( oxygen limited
autotrophic nitrification and denitrification ) 工 艺

( Philips et al． ，2002 ) 结合 AOB 和 AAOB 进行脱

氮． 其原理为 AOB 首先将氨转化成亚硝酸盐，之后

由 AAOB 将剩余的氨和 AOB 产生的亚硝酸盐转化
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成氮气． Sliekers 等( Sliekers et al． ，2004) 研究表明

AAOB 不具备水解尿素的能力，因此 AAOB 不能以

尿素作为氮源，但是 AOB 具有将尿素转化为氨氮的

能力，因此在处理含尿 素 废 水 时，AOB 不 但 能 为

AAOB 提 供 亚 硝 酸 盐，而 且 还 能 提 供 氨 氮 ( Liu
et al． ，2008a) ． AAOB 和 AOB 的协同作用主要依

赖氨和亚硝酸盐，其中亚硝酸盐占主导地位．
( 2) AAOB 与硝化菌空间协同作用

空间协同作用主要存在于颗粒污泥和生物膜

中，AAOB、AOB、NOB 在颗粒污泥或生物膜中的位

置主要由 DO 决定． 因为 AAOB 对氧气极为敏感，耐

氧能力极低 ( Strous et al． ，1997 ) ，所以 AOB 通常

长在颗粒污泥或生物膜的表层，而 AAOB 则长在内

部( Nielsen et al． ，2005) ． 这是因为 AOB 可以消耗

氧气 为 AAOB 提 供 缺 氧 环 境 ( Tsushima et al． ，

2007) ，同时还可以提供亚硝酸盐基质． 对 NOB 进行

检测发现其在颗粒污泥中的含量远低于 AOB，究其

原因主要是在低氧环境下 AOB 对氧的亲和力比

NOB 要强 ( Blackburne et al． ，2008 ) ． 图 5 所示为

AAOB 与 AOB 的空间协同作用关系．

图 5 AAOB 与 AOB 的空间协同作用示意图( 背景为颗粒污泥

切片 荧 光 原 位 杂 交 ( fluorescence in situ hybridization，

FISH) 图片; 其中 AAOB 探针 AMX368 用 Cy3 标记 ( 红

色) ，AOB 探 针 NSO190、NOS1225 用 Cy5 标 记 ( 蓝 色 ) ，

NOB 探针 Ntspa662、NIT1035 用 Fluos 标记( 绿色) )

Fig． 5 The spatial synergism of AAOB and AOB

( 3 ) AAOB 与硝化菌基于底物和 DO 的 竞 争

作用

AOB 和 AAOB 都以氨作为基质，然而 DO 作为

一个重要的影响因子可以决定系统中的优势菌种．
由于 AAOB 无需氧气所以在缺氧条件下 AAOB 占

主导作用． 但这并不意味着 AOB 会在系统中消失，

因为 AOB 有多种代谢方式，这有益于他们在不利的

条件下生存 ( Bock et al． ，1995 ) ． 有趣的是，据报

道 Nitrosomonas europaea 也可以按照厌氧氨氧化方

式进 行 代 谢，但 其 竞 争 基 质 的 能 力 弱 于 AAOB
( Schmidt and Bock，1998) ．

氧对厌氧氨氧化活性具有极强抑制作用． 据

Jetten 等 ( Jetten et al． ，1998 ) 报道微量的溶解氧

( ＞0． 5% ) 就会抑制厌氧氨氧化过程． 而 Strous 等

( Strous et al． ，1997) 研究表明，只有在充入惰性气

体，将水中的溶解氧完全吹脱时，AAOB 才具备降解

氨及亚硝酸盐的能力，也就是说只有在严格无氧的

条件下才能检测到厌氧氨氧化活性，且该研究进一

步表明，溶解氧抑制是可逆的． 此外 AAOB 与 AOB
相比其倍增时间长且细胞产率低． 以上这些说明，

当 AOB 与 AAOB 在好氧条件下进行竞争，AOB 会

获得更多的基质和空间．
3． 2． 3 AAOB 与反硝化菌的种间关系

( 1) AAOB 与反硝化菌基于底物的协同作用

在自然生态系统中，如海洋表面，由于氧气比

较充足，氨可被氧化为硝酸盐，在水的流动作用下

硝酸盐被传输到海洋深处的缺氧区，在缺氧区反硝

化菌可将硝酸盐还原成亚硝酸盐，为 AAOB 提供必

要基质． 为了衡量厌氧氨氧化作用对海洋氮循环的贡

献大小，对格陵兰东、西海岸的沉积物、杜尔塞海湾的

缺氧水体以及黑海水域做了相关研究． 发现由厌氧氨

氧化作用所产生的 N2 占总 N2 的量分别为: 1% ～
35% ( Ｒysgaard et al． ，2004) 、19% ～35% ( Dalsgaard
et al． ，2003) 和 40% ( Kuypers et al． ，2003) ．

在人工生态系统中，AAOB 可以和反硝化菌共

存． 在以反硝化污泥当做种泥来启动厌氧氨氧化反应

器研究中发现 AAOB 和反硝化菌都以亚硝酸盐当做

基质，但能够决定脱氮过程的主要因素是 C /N 比和

TOC 负荷( Sumino et al． ，2006) ． Tal 等( Tal et al． ，

2006) 以硝化污泥和反硝化污泥当做种泥来富集厌氧

氨氧化，结果表明用反硝化污泥富集的厌氧氨氧化活

性较高( 以联氨氧化活性( Schalk et al． ，1998) 表征

约 0． 16 μmol·beed－1·h－1 ) ，说明 AAOB 和反硝化菌的

协同作用要强于 AOB．
( 2) AAOB 与反硝化菌基于底物和有机物的竞争

作用

反硝化菌和 AAOB 都以亚硝酸盐作为基质，但反

硝化菌的另一种基质有机物能够抑制厌氧氨氧化活

性． 当 COD/NO－
2-N 比值较低时，以厌氧氨氧化方式

去除氮 的 过 程 不 会 有 显 著 的 影 响 ( Güven et al． ，

2005) ，甚至 AAOB 能够利用有机物作为基质． 但当

COD/NO－
2-N 比值较高时，亚硝酸盐将会被反硝化菌
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所利用，从而抑制 AAOB( Furukawa et al． ，2009) ． 值

得注意的是反硝化菌是异养菌，其生长速率和细胞产

量都比 AAOB 高，自养的 AAOB 逐渐被淘洗从而使厌

氧氨氧化的脱氮能力降低( Lackner et al． ，2008) ，这

意味着如果反应器一直在不利于 AAOB 的条件下运

行，反 硝 化 菌 的 数 量 将 会 超 过 AAOB 的 数 量，而

AAOB 在 整 个 菌 群 中 的 比 例 将 会 随 之 降 低 ( Tang
et al． ，2010) ． 但相关研究表明在少量有机物存在的

条件下 AAOB 可以执行另一种代谢途径: 利用有机物

作为电子供体将硝酸盐还原为氨，即异化硝酸盐还原

为 氨 ( dissimilatory nitrate reduction to ammonia，

DNＲA) ( Kartal et al． ，2008) ． 图 6 所示为少量有机

物存在条件下，AAOB 与反硝化菌的竞争关系．

图 6 有机物存在下 AAOB 与反硝化菌的竞争关系

Fig． 6 The competition between AAOB and denitrifier in the

presence of organic matter

Güven 等( Güven et al． ，2005) 研究表明，有机酸

能被 AAOB 转化，而对于丙酸来说，其消耗速率较高

为 0． 8 nmol·min－1·mg protein－1，而葡萄糖、甲酸、丙酸

则对厌氧氨氧化的活性无明显影响． 进一步研究发现

AAOB 以亚硝酸盐或硝酸盐作为电子受体的情况下

可将丙酸转化为 CO2． 且对长达 150 d 系统中的微生

物进行种群结构的分析发现 AAOB 数量和反硝化菌

的数量并没有显著变化，这意味着 AAOB 与反硝化菌

相比显示出对丙酸的竞争优势． 在膜曝气生物膜系统

中，当 COD/N＞2 时，厌氧氨氧化活性降低，异养菌成

为优势菌属( Lackner et al． ，2008) ． 当 COD 高于 300
mg·L－1 时，厌氧氨氧化活性丧失，甚至从系统中消失

( Chamchoi et al． ，2008 ) ． Molinuevo 等 ( Molinuevo
et al． ，2009) 研究表明，当 COD 高于 290 mg·L－1 时，

厌氧氨氧化作用被反硝化作用所取代． 如若发生上述

这些 情 况，通 常 采 用 AAOB 细 胞 固 定 化 技 术

( Furukawa et al． ，2009 ) 或 额 外 投 加 AAOB ( Tang
et al． ，2011a) 的方法来解决．
3． 2． 4 AAOB 与厌氧甲烷氧化菌的种间关系

据报道氨、溶解性甲烷、亚硝酸盐( 硝酸盐) 通常

共存于缺氧生态环境中( Luesken et al． ，2011a) ． 而

根据化学计量反应式( 1) ( 2) ，吉布斯自由能变皆小

于零，说明反应可自发正向进行，因此可以推测自然

界中存在以 NO－
2 和 NO－

3 为电子受体的厌氧甲烷氧化

过程． 但经过长时间的调查和研究都未曾在自然界中

寻其踪迹 ( Strous and Jetten，2004 ) ． 直至 1991 年，

Smith 等( Smith et al． ，1991) 利用原位自然梯度示踪

实验在受污染的地下水环境中发现了厌氧甲烷氧化

耦合反硝化的现象，但一直未能获得其富集培养物．
直至 2006 年 Ｒaghoebarsing 等( Ｒaghoebarsing et al． ，

2006) ，用 Twentekanaal 河的缺氧沉积物作为接种污

泥，在实验室条件下获得了以硝态氮作为电子受体的

厌氧甲烷氧化富集培养物，并将该过程命名为反硝化

型甲烷厌氧氧化 ( Denitrification-dependent anaerobic
methane oxidation，DAMO) ． 值得注意的是，当系统中

同时存在 NO－
2 和 NO－

3 时，反硝化型厌氧甲烷氧化过

程优先利用亚硝酸盐作为电子受体 ( Ｒaghoebarsing
et al． ，2006) ，因此又将该过程称为依赖亚硝酸盐型

的厌氧甲烷氧化( nitrite-dependent anaerobic methane
oxidation，N-DAMO) ．

5CH4+8NO
－
3 +8H

+→5CO2+4N2+14H2O

ΔG0 ' =－765 kJ·mol－1( ) ( 1)

3CH4+8NO
－
2 +8H

+→3CO2+4N2+10H2O

ΔG0 ' =－928 kJ·mol－1( ) ( 2)

在自然生态系统中，N-DAMO 主要分布于淡水水

域( Kojima et al． ，2012) ，且在淡水沉积物和淡水水

域中也发现了 AAOB 的存在，这是否能够说明 N-
DAMO 和 AAOB 可以在相同的生境下共存呢? 通过

对 N-DAMO 与 AAOB 的生理学和生态学的研究表

明，N-DAMO 与 AAOB 很可能在含有甲烷、氨、氮氧化

物的缺氧生态环境中共存( Zhu et al． ，2010) ．
Wang 等 ( Wang et al． ，2012 ) ，在 研 究 水 稻 土

( 0 ～100 cm) 中 N-DAMO 与 AAOB 的共存和分布时

发现 N-DAMO 与 AAOB 共存于水稻土中，且两者均

在 30 ～ 60 cm 处分布较 多． Yang 等 ( Yang et al． ，

2012) ，对青藏高原的两个盐湖( 盐度分别为 32 和 84
g·L－1 ) 的表层沉积物进行研究，发现 N-DAMO 和

AAOB 可以 共 存 于 天 然 盐 碱 环 境 中． Zhu 等 ( Zhu
et al． ，2010) ，对湿地生态系统中的厌氧氨氧化和厌

氧甲烷氧化作用进行了详细的综述，并推测淡水湿地

非常适合 AAOB 和 N-DAMO 的共同生长．
在人工生态系统中，同样也发现了 N-DAMO 与

AAOB 共 存 的 现 象． Luesken 等 ( Luesken et al． ，

2011a) ，以 N-DAMO 富集污泥( 70% ～ 80% ) 作为种

泥，在 SBＲ 反应器中进行 N-DAMO 和 AAOB 的混合
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培养． 161 d 后，混合培养物中 N-DAMO 和 AAOB 的

数量各占 50%左右，且该系统能有效的同步去除氨、
溶解性甲烷及亚硝酸盐，其亚硝酸盐转化速率为 0. 1
kg·m－3·d－1 ( 17． 2 mmol·d－1 ) ． 而 Zhu 等( Zhu et al． ，

2011a) ，则以实际规模的厌氧氨氧化反应器中的颗粒

污泥作为种泥，进行 N-DAMO 和 AAOB 的混合培养

研究． 研究表明 AAOB 颗粒污泥作为接种污泥进

行 N-DAMO 和 AAOB 的混合培养是可行的． 同时他

们也证明了实际规模的厌氧氨氧化反应器( Luesken
et al． ，2011b) 中的 N-DAMO 的确为 NO－

2( 或 NO－
3 ) 及

甲烷的去除做了贡献．
关于 N-DAMO 与 AAOB 的协同与竞争作用的机

制研究较少． 如图 6 所示，为 AAOB 与 N-DAMO 的竞

争与协同作用关系． 从图中可以看出，N-DAMO 与

AAOB 都在缺氧条件下生存且都以亚硝酸盐作为电

子受体，即他们在同一个体系中共同竞争亚硝酸盐．
且 Jetten 等( Jetten et al． ，2008) 表明如果系统中氨

含量过高，则 N-DAMO 将会失去与 AAOB 的竞争能

力，这说明 AAOB 与 N-DAMO 相比具有更强的亚硝

酸盐亲和能力． 此外，N-DAMO 反应过程中所产生的

CO2 可作为 AAOB 的无机碳源，而当 NO－
2 浓度较低

时，AAOB 反应过程中产生的 NO－
3 也可作为 N-DAMO

的电子受体．
厌氧消化工艺的主要终产物为氨和甲烷． 气相中

的甲烷易被收集和纯化用作能源物质，但液相中的甲

烷却很难被回收，尤其是在低温条件下． 如果不对溶

解性甲烷进行适当处理，其将会缓慢释放到空气中造

成 温室效应 ． 因此N-DAMO与AAOB混合培养技术

用于处理厌氧消化工艺出水具有非常光明的前景．

图 7 AAOB 与 N-DAMO 的竞争与协同作用示意图( 背景为荧

光原位杂交( fluorescence in situ hybridization，FISH) 图片;

其中 AAOB 探针 AMX368 用 Cy5 标记( 蓝色) ，N-DAMO 探

针 DBACT1027 用 Cy3 标记( 黄色) )

Fig． 7 The competition and synergism between the AAOB and N-

DAMO

4 结语( Summary)

厌氧氨氧化工艺作为一种具有能耗低、无需碳源

等优点的新兴工艺，受到越来越多学者的研究和关

注． 但执行厌氧氨氧化过程的 AAOB 生长缓慢、细胞

产率低，且易受环境条件的影响，使得该工艺应用受

到严重阻碍． 为了更好的将厌氧氨氧化工艺投入实际

生产规模中，对有利于 AAOB 种群竞争的因素进行相

关研究是相当必要的． 而想要促进厌氧氨氧化生长，

提高厌氧氨氧化活性，必须优化营养条件和环境条

件． 如图 8 所示为各竞争因素对 AAOB 种群结构的影

响． 通过控制运行参数可对种群结构进行调整，使相

应的菌种介入为 AAOB 提供基质，而将 AAOB 的竞争

者从反应器中淘汰． 因此研究AAOB与其他细菌的协

图 8 竞争因素对 AAOB 种群结构的影响( Ｒaghoebarsing et al． ，2006; 郑平等，2004)

Fig． 8 The impact of competitive factors on AAOB population structure
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同竞争关系相当重要．
对今后 AAOB 与其他细菌的协同竞争关系的相

关研究，建议学者们从如下几个方面进行．
1) 由于厌氧氨氧化的纯培物至今未能获得，因

此阻碍了 AAOB 的群体感应系统和种内竞争的机理

研究，为更加深入的了解 AAOB 种内关系建议加强

AAOB 的纯培养研究．
2) 目前只对 Candidatus Kuenenia stuttgartiensis

和 Candidatus Scalindua profunda 的基因组进行了研

究，且表现出明显的区别． 而其他的厌氧氨氧化菌的

序列测定仍没有报道，是否其他厌氧氨氧化菌也拥有

某些特殊功能基因，而这些基因又能够潜在的影响

AAOB 种内关系，这对 AAOB 的种内关系的研究来说

具有非常重要的意义．
3) 由于 N-DAMO 的研究才刚刚起步，所以目前

对 N-DAMO 与 AAOB 混合培养的研究甚少，以至于

对 N-DAMO 与 AAOB 的协同竞争关系仍然不明确，

而厌氧氨氧化-甲烷厌氧氧化联合工艺对处理厌氧消

化工艺出水非常有效，因此在今后厌氧消化工艺的研

究中可以将其推广以致应用．
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