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基于不同基质的强化生物除磷系统中
生化反应机理研究进展 3
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(1.北京师范大学环境学院 ,北京 100875 ;2.大同市环境保护局 ,山西　大同 037006)

　　摘要 阐述了 3 种不同基质 (乙酸盐、丙酸盐和葡萄糖)在强化生物除磷系统中的生化模型反应机理。重点介绍了聚磷菌

( PAOs) 、聚糖菌 ( GAOs)和产乳酸菌在厌氧/好氧条件下对能量及还原力 (NAD H2)的利用方式 ;聚2β2羟基链烷酸盐 ( P HA)的合成

方式及存在形式 ,糖原、乳酸 (L 型)的代谢途径等。虽然控制基质条件可以实现稳定的强化生物除磷效果 ,但目前的生化模型并不

能完全解释所有的代谢过程 ,今后要在分离纯种的 PAOs及相关生化代谢过程中酶的活动等方面进行深入研究。

　　关键词 强化生物除磷 聚磷菌 聚糖菌 产乳酸菌 生化模型

Research progress in biochemical reaction mechanism for enhanced biological phosphorus removal using different carbon
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Abstract :　The mechanisms of biochemical reactions involved in the enhanced biological phosphorus removal

( EBPR) , using three different subst rates (acetate , propionate and glucose) as the carbon source , were presented fo2
cusing on : the energy and reducing power of phosphate accumulating organisms ( PAOs) , glycogen accumulating or2
ganisms ( GAOs) and latic acid producing organisms (L POs) under anaerobic and aerobic conditions , formation and

composition of P HA , metabolic pathways of glycogen and lactic acid (L2type) . Although stable and good EBPR per2
formance may result by proper control of the subst rate conditions , the present metabolism models can not represent all

biochemical p rocesses equally as well. Further research in pure culture of PAOs and relative activity of enzyme in the

biochemical metabolism were recommended.

Keywords :　Enhanced biological phosphorus removal Phosphate accumulating organisms Glycogen accumula2
ting organisms Latic acid producing organisms Biochemical model

　　强化生物除磷 ( EBPR)工艺是在厌氧/好氧 (缺

氧)的运行方式下 ,聚磷菌 ( PAOs)在厌氧阶段释放

磷 ,在好氧 (缺氧)条件下超量吸收磷 ,通过系统排泥

而达到除磷的目的。EBPR是废水除磷过程中普遍

采取的工艺 ,对 EBPR工艺稳定除磷的机理研究是

目前许多学者及工程技术人员研究的热点。目前已

经证实 ,在 PAOs代谢过程中不同基质的影响程度

有很大不同 ,一般认为以短链脂肪酸 ( SCFAs)为基

质时在 EBPR 过程中能够取得理想的除磷效果。

PAOs 3种储存物多聚磷酸盐 (简称聚磷) 、糖原和

聚2β2羟基链烷酸盐 ( P HA)之间的相互转化对除磷

起着非常重要的作用 ,其中 P HA 的主要成分有聚2
β2羟基丁酸盐 ( P HB) 、聚2β2羟基戊酸盐 ( P HV) 、聚2
β2羟基222甲基丁酸盐 ( P H2MB)和聚2β2羟基222甲基
戊酸盐 ( P H2MV ) 。在厌氧阶段 , PAOs 吸收 SC2
FAs 转化为 P HA ,为聚磷的水解和糖原的酵解提供

能量 ( A TP ) , 并为糖 原 的 酵 解 提供 还 原 力

(NAD H2 ) ;在好氧阶段 ,P HA 降解使糖原得到补充

并促进吸磷。并且已经证实 ,聚糖菌 ( GAOs)在厌氧

条件下 ,可以利用 SCFAs 储存 P HA ,但不释放磷 ,

在好氧条件下分解 PHA补充糖原却不吸收磷 , GAOs

不仅不能去除磷 ,相反与 PAOs竞争基质 (碳源)而不

利于磷的去除。因此 ,围绕不同基质发生生化反应时

对 ATP 及 NADH2 的需求 ,研究者根据生化反应计

量学及反应动力学原理等建立了 PAOs与 GAOs的

代谢模型。

1　以乙酸盐为基质的代谢模型

　　以乙酸盐为基质的 PAOs 经典的代谢模型有

COM EAU2WEN TZAL 代谢模型、MINO 代谢模型

及其修正模型。此后 ,有一些新的研究成果 ,如

KOR TSTEE等[1 ]利用13 C2NMR 技术进行实验 ,提
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出了 PAOs中的糖原代谢途径 ,证实糖原经过不完

全的柠檬酸循环途径提供 NAD H2 用于 P HA 的合

成 ;LOU IE等[2 ]根据 GC/ MS对 P HA 的新陈代谢

实验观测分析的结果 ,提出了 P HA 合成与乙醛酸

代谢途径及三羧酸 ( TCA)循环密切相关 ; MINO [3 ]

认为 PAOs吸收外部乙酸盐基质是通过丙酸2琥珀
酸代谢途径形成丙酰辅酶 A 和乙酰辅酶 A ,内部糖

原则是通过糖酵解途径形成以上两种辅酶 A。

1. 1 GAOs厌氧代谢模型

　　GAOs 厌氧代谢模型首先由 FIL IPE 等[ 4 ]18提

出 ,到目前为止对其 (见图 1 (a) )研究较深[5 ] ,[ 6 ]92。

其基本过程是 :乙酸盐被吸收进入细胞内 ,然后被活

化为乙酰辅酶 A ,这两个过程需消耗 A TP ;糖原经

Embden2Meyerhof2Panas ( EMP)途径糖酵解成丙酮

酸 ,同时生成 A TP ;一部分丙酮酸经过氧化脱羧作

用生成乙酰辅酶 A、CO2 和 NAD H2 ,另一部分通过

丙酸2琥珀酸代谢途径转化为丙酰辅酶 A ,这一过程

需要消耗 NAD H2 ;两分子的乙酰辅酶 A 通过硫解

酶的作用形成乙酰乙酰辅酶 A ,再被还原酶还原为

32羟基丁酸辅酶 A ,最后经过多聚酶聚合成 P HB ,需

消耗 1 分子的 NAD H2。1 分子的乙酰辅酶 A 和 1

分子的丙酰辅酶 A 被还原为 1 分子的 32羟基丁酸
辅酶 A ,再经过多聚酶聚合成 P HV 单体 ,消耗 1分

子的 NAD H2 ,最后合成 P HV。FIL IPE等[4 ]27发现

随着反应器内溶液 p H 的升高 , GAOs 在吸收乙酸

时消耗的 A TP增大 ,吸收速率降低 ,并且 GAOs消

耗的糖原量也增大 , P HA 量积累增大 ,其中 P HV

的比例增加 ,因此厌氧阶段较高的 p H 对 GAOs生

长不利 ,对 PAOs生长则有利。

图 1　厌氧/好氧条件下 PAOs (无×)及
GAOs(有×)代谢模型简图

Fig. 1　The adsorption kinetics of DMP over the soil sampies

1. 2 GAOs好氧代谢模型

　　ZEN G等[ 6 ]93对 GAOs好氧条件下的代谢进行

了研究 ,提出了好氧代谢模型 (见图 1 ( b) ) 。在好氧

条件下 , GAOs氧化在厌氧段储存的 P HA ,获得的

A TP用于细胞内糖原的恢复和细胞自身生长 ,过程

包括 : ① P HA的分解代谢。P HA 分解为乙酰辅酶

A和丙酰辅酶 A ,乙酰辅酶 A 通过 TCA 循环转化

成 CO2 ,丙酰辅酶 A 先是转化成丙酮酸 ,后通过脱

羧作用生成乙酰辅酶 A ,再通过 TCA 循环转化成

CO2 ;②糖原的形成。两分子的乙酰辅酶 A 通过乙

醛酸循环形成 1 分子的草酰乙酸 (生物合成的起始

物) ,再经糖异生作用合成糖原。丙酰辅酶 A 通过

丙酮酸盐或草酰乙酸代谢途径形成磷酸烯醇丙酮酸

盐 ( PEP) ,经糖异生作用生成糖原 ; ③ GAOs 的生

长。GAOs利用乙酰辅酶 A 时 ,合成 1 mol 生物量

(以碳计)会产生 0. 27 mol CO2 ,消耗 1. 7 mol A TP ;

GAOs利用丙酰辅酶 A时 ,首先要通过逆琥珀酸2丙
酮酸代谢途径转化成琥珀酸盐 ,产生 0. 46 mol CO2 ,

消耗1. 38 mol A TP ,然后经合成代谢合成新的微生

物 ,促使 GAOs生长 ; ④氧化磷酸化。P HA 代谢产

生的 NAD H2 ,在氧化磷酸化作用过程中转化为

A TP ;⑤细胞维持过程。该过程需消耗代谢过程中

所产生的 A TP。

2　以丙酸盐为基质的代谢模型

　　与乙酸盐相比 ,丙酸盐能使 PAOs在代谢过程

中处于优势地位 ,在 PAOs与 GAOs竞争中提供基

质选择压[7 ] ,使 GAOs失去竞争优势 ,丙酸盐在 EB2
PR工艺中是优质的碳源 ,这些结果在很多的实验中

得到验证[8210 ]。

2. 1 PAOs厌氧代谢模型

　　O EHM EN等[11 ]提出丙酸盐为基质的 PAOs厌

氧代谢模式 :①丙酸盐的吸收及转化形成丙酰辅酶

A。丙酸盐首先被吸收进入细胞内 ,然后活化为丙

酰辅酶 A ,这两个步骤需要消耗 A TP ; ②聚磷的水

解和正磷酸盐的释放。每摩尔的聚磷经水解后产生

1 mol A TP ; ③糖原降解为乙酰辅酶 A。糖原通过

Entner2Doudoroff ( ED)途径产生丙酮酸、乙酰辅酶

A和 CO2 ,并伴随 A TP 及 NAD H2 的产生。A TP

的一部分用于丙酸盐的吸收和转化 ,产生的

NAD H2 用来维持细胞内氧化还原平衡 ; ④ P HA 的

形成。首先是乙酰辅酶 A及丙酰辅酶 A 的活化 ,每

摩尔以上两种辅酶 A活化时各需0. 5 mol NAD H2 ,

通过选择绑定模式合成 P HA ,主要成分为 P HV 和

P H2MV ,最终达到 A TP、质量和 NAD H2 的平衡。

　　L EMOS等[ 12 ]利用13 C2NMR 技术研究以丙酸

盐为基质的 EBPR工艺代谢途径 ,研究结果表明 ,除

了 O EHM EN等提出的基本生化反应外 ,还存在丙
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酰辅酶 A 向乙酰辅酶 A 转化的反应过程 ,合成

P HA 中 P HV 占 74. 2 %、P H2MV 占 16. 9 %、

P H2MB占 8. 6 %、P HB占 0. 3 %(均以质量分数计 ,

下同) 。

2. 2 GAOs厌氧代谢模型

　　最近 ,OEHMEN等[13 ]提出了以丙酸盐为基质的

GAOs厌氧代谢模型。厌氧条件下 ,以丙酸盐为基质

与以乙酸盐为基质时的 GAOs厌氧代谢方式相似 ,但

糖原通过 ED途径降解 , PHA 形成时乙酰辅酶 A 与

丙酰辅酶 A通过自由聚合的模式形成 ,以此代谢模型

为基础的实验测定的 PHA组分中 ,PHV占42. 67 %、

PH2MV占 54. 00 %、PHB占 3. 33 %。

3　以葡萄糖为基质的代谢模型

　　过去人们认为 PAOs 一般不能直接利用糖基

质 ,甚至认为对生物除磷有害 ,原因是糖基质条件下

有利于 GAOs的生长。但到目前为止 ,不少研究者

却能以葡萄糖为基质 ,控制 EBPR工艺稳定运行 ,达

到生物除磷的目的[14 ]2160 ,[15 ]49 ,[16 ] ,并根据实验结果

提出了糖基质条件下的 PAOs代谢模型。

　　J EON等[14 ]2168利用13 C2NMR 技术对生化代谢

过程进行实验研究 ,结果表明 ,在厌氧条件下 ,葡萄

糖被吸收进入细胞内 ,细胞内糖原浓度迅速升高 ,需

要消耗 A TP ,其来源于糖原经过 EMP途径的糖酵

解过程 ,厌氧代谢过程经丙酮酸大约消耗 1/ 3 的葡

萄糖用于乳酸的生成 ,并消耗 NAD H2 ,其余大部分

经乳酸菌聚合生成乳酸盐多聚物 (L POS) ,细胞利用

乳酸的产生获得 A TP ,积累糖原 ,糖原的小部分经

转化合成 P HA。乳酸 (L 型)被 PAOs 在细胞内吸

收转化为丙酮酸 ,此过程中产生 NAD H2 ,一部分丙

酮酸转化为乙酰辅酶 A ,产生 NAD H2 ,另一部分丙

酮酸经琥珀酸2丙酸代谢途径转化为甲基丙二酰辅
酶 A ,然后转化为丙酰辅酶 A ,此过程消耗 A TP ,并

消耗 NAD H2 ,A TP来源于 PAOs内聚磷的水解 ,然

后以上两种辅酶 A 合成 P HA ( P HV 占 60. 05 %) 。

在好氧阶段 ,分解产生 A TP 及 NAD H2 ,用于细胞

的生长及维持 ,糖原的含量基本保持不变。

　　J EON等[17 ]用扫描电子显微镜 ( SEM)及发射

电子显微镜 ( TEM)观测稳定的以葡萄糖为基质的

EBPR工艺 ,发现八角立方体状 (直径约 0. 7μm)的

乳酸细菌占多数 ,不含聚磷颗粒及糖原内含物 ,而

PAOs (直径约 1. 2μm)细胞内含有聚磷颗粒和糖原

内含物。

　　WAN G等[15 ]54报道在厌氧条件下 ,葡萄糖被快

速吸收 ,糖原含量增大并形成积累 ,消耗的 A TP来

源于聚磷的水解 ,糖原经 ED 途径产生 A TP 及

NAD H2 ,之后用于 P HA 的形成 ,厌氧过程伴随着

乳酸的生成、p H 下降 , P HA 中以 P HV 为主 ( P HV

占 83 %) ,与 J EON 等研究结果不同的是 PAOs 细

胞在好氧段时糖原含量升高 ,得到有效补充。

WAN G等总结长期实验观察的结果 ,提出了 EBPR

工艺稳定性控制策略 :延长厌氧反应时间 ,可以减少

和限制糖原在细菌细胞中的含量 ,使反应利用糖原

所释放的 ATP 减少 ,满足细胞维持需求的同时尽可

能多地利用聚磷水解提供的 ATP ,促使厌氧释放磷量

增大 ,而初始基质为高浓度葡萄糖时能促使厌氧段

PHA的积累 ,有利于 PAOs在好氧段增大吸磷量。

4　厌氧条件下不同基质代谢过程的化学计量学比较

　　从以上代谢模型及表 1 可以得出 : 3 种基质在

被利用过程中糖原降解与 P HA 合成在化学计量上

有很大的不同 ,糖原通过糖酵解途径 ( EMP或 ED)

产生 A TP和 NAD H2 ,代谢途径不同所产生的 A TP

及 NAD H2 不同 ,P HA 中的组分在合成时通过自由

组合或选择绑定的模式消耗不同量的 NAD H2 ,合

成 4种主要组分中的几种 (见表 1)来维持细胞内氧

化还原平衡 ,因此糖原及 P HA 具有调节 PAOs 与

GAOs内部 NAD H2 平衡的重要作用 ;在利用基质

时 , GAOs 对 细 胞 内 糖 原 的 利 用 比 PAOs

更高 ,这说明 PAOs在利用基质时消耗的A TP与
表 1　厌氧条件下 3种不同基质 PAOs与 GAOs中糖原的降解及 PHA组分的对比

Table 1　Sugar reduction and P HA composition for anaerobic metabolism of PAOs and GAOs using
three different subst rates as the sole source of carbon

代谢模型 糖原利用比1) 糖酵解途径 P HB/ % P HV/ % P H2MV/ % P H2MB/ % 参考文献

乙酸盐 PAO S模型 0. 5 EMP/ ED 100 0 0 0 [ 18 ]

乙酸盐 GAOS模型 1. 1 EMP 73 25 2 0 [ 6 ]

丙酸盐 PAO S模型 0. 3 ED 0 46 54 0 [ 11 ]

丙酸盐 GAOS模型 0. 7 ED 3. 33 42. 67 54. 00 0 [ 13 ]

葡萄糖 PAOS模型Ⅰ 0. 3 EMP 23. 35 60. 05 10. 21 6. 39 [ 14 ]

葡萄糖 PAOS模型Ⅱ 0. 42) ED 17 83 0 0 [ 15 ]

　　注 :1)为糖原消耗量与基质消耗量的摩尔比 (以碳计) ; 2)为平均值。
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NAD H2 比 GAOs少 ,通过控制环境条件 (如 p H)可

以使 PAOs在竞争基质中具有一定优势 ,通过基质

选择压促使 PAOs占据优势 ,维持 EBPR工艺的稳

定运行。

5　结　语

　　了解不同基质条件下的生化反应机理 ,对于有

效控制生物除磷具有十分重要的科学价值。但以上

基质代谢模型即使在利用同一基质时 ,对 EBPR工

艺代谢途径的解释并不完全相同 ,现有的生化代谢

模型本身并不能解释所有的代谢过程 ,如以葡萄糖

为基质运行稳定的 EBPR工艺 ,有时微生物在厌氧

阶段消化基质时既不水解聚磷又不转化糖原储存的

P HA ,且在实际污水中 SCFAs不以单一形式存在 ,

而是以几种形式混合存在。今后在研究上 ,一方面

要分离出纯种的 PAOs ,另一方面要运用现代分子

生物学技术研究 EBPR 工艺中微生物的群落结构

及其代谢过程中酶的活动 ,实现对其代谢过程中基

因的调控 ,最终全面掌握 PAOs的生化代谢方式。
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