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摘   要：厌氧氨氧化(anaerobic ammonium oxidation，anammox)工艺被认为是当前污水生物脱氮

领域最经济的处理工艺，有利于实现污水处理厂的能源自给。厌氧氨氧化菌是该工艺的核心功能

微生物。以厌氧氨氧化菌为主导微生物形成的厌氧氨氧化颗粒污泥具有沉速大、污泥持留能力强

及对不利环境抵抗能力强等突出优势，是实现厌氧氨氧化工艺最有前景的污泥形态。本论文围绕

厌氧氨氧化颗粒，介绍了厌氧氨氧化菌的特性、种类及代谢途径，综述了厌氧氨氧化颗粒污泥的

形成假说及与厌氧氨氧化颗粒污泥聚集密切相关的胞外聚合物(extracellular polymeric substance，

EPS)和群体感应研究现状，并对今后厌氧氨氧化颗粒的研究进行了展望，以期为后续厌氧氨氧化

颗粒的研究及厌氧氨氧化颗粒工艺的优化提供参考。 
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Research progress on the aggregation mechanism of 
anammox granular sludge 
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Abstract: Anaerobic ammonium oxidation (anammox) process is the most economical bioprocess for 

nitrogen removal from wastewater at present, which is conducive to the energy neutral of wastewater 

treatment plants. Anammox bacteria play a major role in this process. Anammox granular sludge, 

formed with anammox bacteria, is the most promising sludge form for anammox process, owing to the 
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high settling rate, strong retention capacity, and strong resistance to environmental stresses. Focusing on 

anammox granules, this paper introduced the characteristics, species, and metabolic pathways of 

anammox bacteria, and the formation mechanism of anammox granular sludge, and reviewed the 

extracellular polymeric substance (EPS) and quorum sensing, which are closely related to the 

aggregation of anammox granular sludge. Moreover, we summarized the future research directions of 

anammox granules. This review is expected to serve as a reference for the subsequent research on 

anammox granules and the regulation of anammox process. 

Keywords: anaerobic ammonium oxidation; granular sludge; biological nitrogen removal; extracellular 
polymeric substance; wastewater treatment 

 
 
 

厌氧氨氧化(anaerobic ammonium oxidation，

anammox)是指在缺氧条件下，以亚硝酸盐

(NO2
−)为电子受体氧化氨氮(NH4

+)生成氮气的

微生物反应过程，其功能菌为化能自养型厌氧

氨氧化菌 [1-2]。厌氧氨氧化工艺与传统硝化反

硝化脱氮工艺相比反应途径短，具有节约碳

源、节省供氧能耗、降低剩余污泥产量和减少

温室气体排放等显著低碳特性，是污水处理领

域的颠覆性技术，已成为国内外污水生物脱氮

领域的研究热点[3-4]。全球首座实际应用的厌氧

氨氧化工艺于 2002 年在荷兰鹿特丹 Dokhaven 污

水处理厂建成[5]，至今全球已有超过 200 座厌

氧氨氧化工艺的实际工程[3-6]。 

然而，厌氧氨氧化菌倍增时间长、难富集

(约 2−12 d)[5,7-9]，有效持留厌氧氨氧化菌是维

持反应器稳定运行的关键，而形成厌氧氨氧化

颗粒则是攻克该难题的有效途径之一。厌氧氨

氧化颗粒除污泥持留能力强以外，与絮体污泥

相比还具有生物密度高、总氮去除负荷高和对

不利环境(如重金属、水质波动等)抵抗能力强

等突出优势[10-11]，已成为厌氧氨氧化技术应用

最具前景的污泥形态。 

由于厌氧氨氧化颗粒污泥的显著优势，

研究学者对其形成假说及与颗粒污泥形成密

切相关的胞外聚合物 (extracellular polymeric 

substance，EPS)特性和群体感应现象等进行了

大量的研究，但目前人们对于厌氧氨氧化颗粒

污泥仍缺乏系统的认识。因此本文从厌氧氨氧

化颗粒的角度出发，介绍了厌氧氨氧化菌的特

性、种类和代谢途径，综述厌氧氨氧化颗粒聚

集机制研究的热点问题，以期为厌氧氨氧化颗

粒的深入研究和推广应用提供理论依据和技术

支持。 

1  厌氧氨氧化菌 

1.1  特性及种类 
厌氧氨氧化菌为不规则球状的革兰氏阴性

菌，平均直径介于 0.8 μm–1.1 μm 之间，生长

速率缓慢，是严格厌氧的化能无机型自养菌。

在电子显微镜下观察，厌氧氨氧化菌形态不规

则，呈球形或卵形等，细胞外无荚膜，细胞壁

表面有火山口状结构，少数有菌毛。由于胞内

富含细胞色素 C，厌氧氨氧化菌总体呈红色。

厌氧氨氧化菌体细胞被分隔为 3 部分：厌氧氨

氧化体、核糖细胞质及外室细胞质；其中，厌

氧氨氧化体是厌氧氨氧化菌特有的结构，占细

胞体积的 50%以上，是厌氧氨氧化反应发生的

主要场所[12-14]。 

厌氧氨氧化菌隶属于浮霉菌门 [1]。截至目

前，利用现代先进的分子生物学手段，如 DNA

和 RNA 提取、荧光原位杂交技术(fluorescence 

in situ hybridization，FISH)等检测报道有 7 属
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23 种厌氧氨氧化菌[10,15]，分别为以厌氧氨氧化

发现地命名的 Candidatus Brocadia[16]、以荷兰

代尔夫特理工大学 Kuenen 教授命名的 Ca. 

Kuenenia[17]、以荷兰奈梅亨大学 Jetten 教授命

名的 Ca. Jettenia[18-19]及 Ca. Scalindua[20]、Ca. 

Anammoxoglobus[21]、Ca. Anammoximicrobium[22]

和 Ca. Brasilis[23] (表 1)。除 Ca. Scalindua 主要

存在于高盐度海洋底泥和低氧区外，其他 6 个

属多存在于污水处理构筑物或实验室反应器等

淡水环境中。不同种的厌氧氨氧化菌在生态位

上存在着差异，这些因素影响厌氧氨氧化菌在

生态系统中的地理分布和地球化学意义。 

1.2  代谢途径 
尽管不同厌氧氨氧化菌属间具有较大的系

统发育距离[40]，但它们具有相似的细胞结构与

代谢途径。在厌氧氨氧化菌的代谢活动中，4 个

关键的生物酶发挥着重要的作用，分别是亚

硝酸盐还原酶(nitrite reductase，Nir)、联氨合

成酶(hydrazine synthetase，HZS)、联氨脱氢酶

(hydrazine dehydrogenase，HDH)和亚硝酸盐氧

化还原酶(nitrite oxidoreductase，Nxr)[41]。如图 1

所示，厌氧氨氧化菌的 3 步反应为：(1) NO2
− 

 
表 1  目前已知的厌氧氨氧化菌 
Table 1  Currently reported anammox bacterial species 

属 

Genus 

种 

Species 

来源 

Sources 

参考文献 

References

Ca. Brocadia Ca. Brocadia anammoxidans 污水处理厂 Wastewater treatment plant [1] 

Ca. Brocadia fulgida 污水处理厂 Wastewater treatment plant [24] 

Ca. Brocadia sinica 脱氮反应器 Nitrogen removal reactor [25] 

Ca. Brocadia brasiliensis 序批式反应器 Sequencing batch reactor [26] 

Ca. Brocadia caroliniensis 上流式生物反应器 Up-flow bioreactor [27] 

Ca. Brocadia sapporoensis 膜生物反应器 Membrane bioreactor [28] 

Ca. Kuenenia Ca. Kuenen stuttgartiensis 滴滤池 Trickling filter [29] 

Ca. Jettenia Ca. Jettenia asiatica 生物膜反应器 Biofilm reactor [19] 

Ca. Jettenia caeni 生物膜反应器 Biofilm reactor [30] 

Ca. Jettenia moscovienalis 实验室生物反应器 Laboratory bioreactor [31] 

Ca. Scalindua Ca. Scalindua brodae 填埋场渗滤液处理厂 

Landfill leachate treatment plant 

[20] 

Ca. Scalindua sorokinii 海洋沉积物 Marine sediments [32] 

Ca. Scalindua wagneri 填埋场渗滤液处理厂 

Landfill leachate treatment plant 

[20] 

Ca. Scalindua profunda 海洋沉积物 Marine sediments [33] 

Ca. Scalindua arabica 海洋沉积物 Marine sediments [34] 

Ca. Scalindua sinooified 油藏 Oil reservoirs [35] 

Ca. Scalindua zhenghei 海洋沉积物 Marine sediments [36] 

Ca. Scalindua richardsii 海洋沉积物 Marine sediments [37] 

Ca. Scalindua marina 海洋沉积物 Marine sediments [38] 

Ca. Anammoxoglobus Ca. Anammoxoglobus propionicus 序批式反应器 Sequencing batch reactor [21] 

Ca. Anammoxoglobus sulfate 生物转盘 Rotating biological contactor [39] 

Ca. Anammoximicrobium Ca. Anammoximicrobium moscowii 河流沉积物 River sediment [22] 

Ca. Brasilis Ca. Brasilis concordiensis 上流式生物反应器 Up-flow bioreactor [23] 
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图 1  厌氧氨氧化菌氨氧化代谢途径   A：以一

氧化氮为中间产物的中心分解代谢、电子传递和

能量守恒；B：中心分解代谢与硝酸还原酶结合

产生乙酰辅酶 A 途径的高电位电子 

Figure 1  Ammonia oxidation metabolic pathway 
of anammox bacteria. A: Central catabolism with 
nitric oxide as intermediate, electron transport and 
energy conservation; B: Combination of central 
catabolism with nitrate reductase to generate high 
potential electrons for the acetyl-CoA pathway. 
 
在亚硝酸盐还原酶的作用下还原为 NO，此过

程需要 1 个电子；(2) NO 和 NH4
+在联氨合成

酶的作用下生成 N2H4，此过程需要 3 个电子； 

(3) N2H4在联氨脱氢酶的作用下分解生成 N2，

此过程释放出 4 个电子用于补充上述两步。

最后，一部分 NO2
−在亚硝酸盐氧化还原酶的

作用下生成 NO3
−，所获得的能量用于合成代

谢。合成代谢以 NO2
−为电子供体、二氧化

碳为碳源，通过还原性乙酰辅酶 A (acetyl- 

CoA)途径进行胞内物质的合成，同时生成

少量的 NO3
−。 

2  厌氧氨氧化工艺应用现状及挑战 

厌氧氨氧化工艺因其自养脱氮的特性，具

有巨大的节能降耗潜力。目前工程应用的厌氧

氨氧化工艺主要用来处理污泥消化液[42]、垃圾

渗滤液 [43]、禽畜养殖场废水 [44]及味精废水 [45]

等高氨氮废水。厌氧氨氧化颗粒因其沉速大、

污泥持留能力强及总氮去除负荷高等突出优

势，是厌氧氨氧化工艺实际工程应用中优先考

虑和最常见的污泥形态。然而，目前对于厌氧

氨氧化菌的理化特性及厌氧氨氧化颗粒污泥的

形成机制认识尚不清晰，颗粒内部多种功能菌

间的相互作用规律仍有待揭示，因此缺乏快速

形成厌氧氨氧化颗粒及对颗粒形态进行调控的

有效手段。同时，高厌氧氨氧化菌丰度、高脱

氮活性和高强度的高品质厌氧氨氧化颗粒污泥

对于厌氧氨氧化工艺在实际高氨氮废水中的高

效稳定运行至关重要，但是目前仍缺乏简单有

效地强化厌氧氨氧化颗粒污泥的方法。 

3  厌氧氨氧化颗粒污泥聚集机制 

颗粒污泥是由多种微生物相互聚集而形成

的团体，是一种特殊的微生物自固定化的结

果，在广义上也属于生物膜的一种。厌氧氨氧

化颗粒具有多个优点：(1) 较高的沉速，易与

水分离，避免了污泥随水流失；(2) 颗粒污泥

内部创造了不同的微环境，适合厌氧氨氧化菌

与好氧氨氧化菌(ammonia-oxidizing bacteria，

AOB)及反硝化菌等多种功能氮素转化菌的协

同共生或互生，颗粒污泥也可看成一个小的微
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生态系统；(3) 较高的生物浓度，颗粒内部微

生物密度极大，可缩短微生物代谢中间产物的

扩散距离、增强微生物之间的代谢及信息交

流；(4) 总氮负荷高，总氮去除速率大；(5) 对

外部不利环境具有较高的抵抗能力等。由于厌

氧氨氧化颗粒污泥的显著优势，研究学者对其

形成假说及与颗粒污泥聚集密切相关的 EPS 特

性和群体感应现象等进行了大量的研究。 

3.1  厌氧氨氧化颗粒污泥形成假说 
3.1.1  颗粒污泥形成假说 

厌氧氨氧化颗粒污泥在广义上属于厌氧颗

粒污泥的一种，与之相对应的是好氧颗粒污  

泥[46]。除这 2 种类型的颗粒污泥外，污水处理

中常用的还有光颗粒污泥(菌藻颗粒污泥)[47]。

目前，研究学者对于颗粒污泥的形成机理仍未

达成共识。 

关于颗粒污泥的形成机理主要存在以下几

种假说：(1) 晶核假说(inert nuclei model)。该

假说于 1980年由荷兰瓦赫宁根大学 UASB技术

发明人 Lettinga 等首次提出，类比化学领域晶

体生长理论，认为颗粒的形成首先需惰性颗粒

(如无机盐沉淀、惰性有机物质等)作载体，然

后微生物黏附于惰性颗粒上形成胚胎颗粒

(embryonic granules)，被黏附的微生物进一步

生长进而形成成熟的颗粒[48]。(2) 选择压假说

(selection pressure model)。该假说于 1988 年由

Lettinga 等提出，认为颗粒形成的基础是反应

器对污泥的连续选择，颗粒的形成是污泥对抗

高选择压(如上升流速、水力剪切力等)的保护

策略[49]。(3) 多价阳离子连接假说(multi-valence 

positive ion-bonding model)。该假说认为由于

微生物细胞表面一般带负电，添加多价阳离子

可中和微生物细胞表面负电荷、减少微生物细

胞间的静电斥力，进而促进微生物聚集和颗粒

形成；此外，多价阳离子也可通过对双电层的

压缩及与胞外聚合物 EPS 的结合来促进颗粒污

泥的形成 [50-51]。(4) 胞外多聚物连接假说(EPS 

bonding model)。该假说认为 EPS 的组分和比

例可改变微生物细胞表面的负电荷，使其在

物理上与其他微生物细胞及惰性载体相连

接，并维持颗粒污泥的结构 [52-53]。 (5) 局部

脱水和疏水性相互作用假说(local dehydration 

and hydrophobic interaction model)。该假说于

1984 年由荷兰格罗宁根大学 Wilschut 和 Hoekstra

提出，认为微生物细胞的外表面是水化的，这

层水层阻止了细菌与细菌的接触；当细菌表面

的疏水性增强时，其表面多余的吉布斯能相应

减少，从而使其发生不可逆聚集[54]。(6) 自聚

集假说(self-immobilization model)。该假说认

为颗粒污泥的形成是在适宜的环境条件下，

微生物细胞自发的、缓慢进化形成的一种体积

大、传质好的微生物同生聚集体的过程[55-56]。

(7) 丝状菌假说(filamentous bacteria model)。

该假说于 1999 年由荷兰代尔夫特理工大学

Beun 等提出，认为丝状菌在较强的水力剪切

力下形成球状，进而为细菌的大量繁殖提供了

良好的栖息地，使其大量繁殖并逐步发展为颗

粒污泥[57]。 

值得指出的是，以上几种假说并不孤立，

如晶核假说与胞外多聚物连接假说或胞外多聚

物连接假说与丝状菌假说均可同时在同一反应

器中发生。颗粒污泥的形成是一个复杂的包括

物理、化学和生物作用的微生物自固定化过程，

难以用单一理论解释，颗粒污泥的形成可能同

时涉及多种形成机理；同一反应器内的颗粒个

体间存在异质性，异质颗粒的形成过程也可能

存在差异。同时，颗粒污泥的形成过程还会受

到外部环境影响，如反应器构型、水力条件等

对颗粒污泥的形成方式均具有选择作用，颗粒

污泥的形成是多方面因素共同作用的结果。 
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3.1.2  厌氧氨氧化颗粒污泥形成假说 

在总结前人研究结果的基础上，Liu 等认

为，厌氧颗粒污泥的形成主要包括 4 个阶段：

(1) 由流体力学、扩散传质、重力、热力学效

应和细胞活动性等决定的物理运动使得微生物

细胞与细胞及凝结核之间相互接触； (2) 由  

范德华力、电荷引力及细胞表面疏水性等物

理、化学和生物因素导致稳定多细胞团簇形

成；(3) 由 EPS 生成和细胞团簇生长等导致细

胞团簇成熟；(4) 由水力剪切力等导致微生物

聚集体稳态三维结构最终形成[58]。 

对厌氧氨氧化颗粒而言，研究学者提出了

2 种类型的颗粒化过程：(1) 接种污泥为颗粒

污泥时，由于环境条件变化，接种的颗粒污泥

强度变弱并逐渐解体，厌氧氨氧化菌通过 EPS

及丝状菌的作用，与解体的颗粒污泥黏附并形

成厌氧氨氧化细胞团簇，多个厌氧氨氧化细胞

团簇间相互黏附，最终形成厌氧氨氧化颗粒；

(2) 接种污泥为絮体污泥时，厌氧氨氧化菌以多

价阳离子(如 Ca2+、Mg2+等)沉淀物为凝结核，通

过 EPS 及丝状菌的作用形成厌氧氨氧化细胞团

簇，进而形成厌氧氨氧化颗粒[59]。Wang 等前期

研究将厌氧氨氧化颗粒污泥的形成分为以厌氧

氨氧化菌为主导微生物的絮体污泥初期聚集和

厌氧氨氧化颗粒粒径增大 2 部分，发现分层

EPS 分泌不利于厌氧氨氧化菌团之间的相互团

聚，但有利于促进厌氧氨氧化菌团在惰性表面

的黏附；同时还发现，厌氧氨氧化颗粒能够通

过微小厌氧氨氧化颗粒聚集的方式增大其粒径

尺寸，反应器构型及流态等对厌氧氨氧化颗粒

污泥形态具有选择作用，进而提出了厌氧氨氧

化颗粒的初期形成及粒径演化机理，进一步完

善了厌氧氨氧化颗粒形成理论体系[60-62] (图 2)。 

3.1.3  厌氧氨氧化污泥颗粒化的影响因素 

厌氧氨氧化颗粒化的影响因素主要包括水

力剪切力、无机盐离子、EPS 特性、水力停留

时间(hydraulic retention time，HRT)和污泥停留

时间(sludge retention time，SRT)等[59,63]。 

 

 
 
图 2  厌氧氨氧化颗粒污泥形成机制[60-62]   A：初期黏附机制；B：粒径增大机制 

Figure 2  The formation mechanism of anammox granular sludge[60-62]. A: The initial adhesion mechanism; 
B: The enlargement mechanism of granular size. 
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由水流、气流流动及机械搅拌等产生的水

力剪切力对厌氧氨氧化菌的初始黏附及厌氧氨

氧化颗粒紧密结构的形成至关重要，适宜的水

流上升流速、反应器高径比及搅拌速度可筛选

出密度大、沉降性好且活性高的厌氧氨氧化颗

粒[59]。带正电的无机盐离子(如 Ca2+、Mg2+等)

可通过与带负电的厌氧氨氧化菌表面相结合促

进厌氧氨氧化颗粒的形成，同时形成的无机盐

沉淀也可作为厌氧氨氧化颗粒形成的凝结    

核 [63]。EPS 组成可影响微生物细胞的表面性

质，较高的蛋白含量及较大的蛋白 /多糖比值

有利于增加厌氧氨氧化菌表面疏水性、促进污

泥聚集及形成强度大且沉淀性好的厌氧氨氧化

颗粒[11,64-65]。此外，维持较低 HRT 和较长 SRT

也有利于实现厌氧氨氧化污泥在高负荷下的颗

粒化。 

3.1.4  加速厌氧氨氧化颗粒污泥形成的方法 

近年来，有学者根据现有的颗粒污泥形成

假说，开发了提高无机盐离子(Ca2+、Mg2+等)

浓度、外加惰性凝结核及振动等多种促进厌氧

氨氧化颗粒污泥形成的方法。 

研究表明利用高无机盐浓度产生的盐沉

淀作为厌氧氨氧化菌聚集的促进剂，可促进

厌氧氨氧化颗粒污泥的形成；利用沸石颗粒

作为载体，也可促进厌氧氨氧化颗粒的形成。

2 种方法均大大减少了出水微生物含量，分别

为 18 mg-VSS/L 和 3 mg-VSS/L[66]。以灭活的产

甲烷颗粒作为惰性载体，反应器运行 90 d 后，

可成功培育出厌氧氨氧化颗粒污泥，颗粒粒径

可达 (1.3±0.4) mm，厌氧氨氧化菌丰度达到

67%[67]。通过接种好氧硝化颗粒污泥和厌氧氨

氧化生物膜混合物，可在第 80 天成功培育出

粒径为 0.6 mm 的厌氧氨氧化颗粒污泥，反应

器总氮去除负荷达 4.6 g-N/(L·d)[68]。采用振动

厌氧污泥床反应器 (vibration anaerobic sludge 

blanket)，第 80 天也可在生物膜表面观察到粒

径为 1.5−3.1 mm 的厌氧氨氧化颗粒污泥，在比

较高的振动强度下，沉降的颗粒污泥占到总厌

氧氨氧化污泥生物量的 82%，比厌氧氨氧化活

性可达 0.62 g-N/(g-VSS·d)[69]。 

3.2  厌氧氨氧化颗粒污泥 EPS 特性 
EPS 是微生物细胞外一系列有机物的总

称。EPS 的来源主要有 3 方面：微生物自分

泌、微生物死亡裂解及大分子水解产物。一般

认为 EPS 主要由蛋白质和多糖类物质构成，腐

殖酸类物质也占到总 EPS 的 20%左右；此外，

EPS 中还包含少量脂质和核酸等[70]。EPS 在厌

氧氨氧化污泥的聚集及颗粒结构的维持等方面

发挥重要的作用[11,64-65,71]。 

以厌氧氨氧化菌为主导微生物的厌氧氨氧

化污泥的高聚集潜力已被研究学者普遍接受和

广泛报道(表 2)，围绕厌氧氨氧化污泥 EPS 的

大量研究表明，蛋白质作为 EPS 最主要的组

分，似乎在厌氧氨氧化菌聚集过程发挥主要作

用[11,64-65]。通过比较厌氧氨氧化颗粒污泥与普

通硝化污泥、反硝化污泥 EPS 的组成及结构，

研究学者发现了厌氧氨氧化污泥 EPS 中含有较

多疏水性基团、氨基酸及更为疏松的蛋白质二

级结构；疏松的蛋白质二级结构易暴露内部的

疏水性官能团，进而促进了厌氧氨氧化菌优越

的聚集特性[11]。通过对 18 个实验室水平及中

试水平的厌氧氨氧化污泥 EPS 进行分析发现：

黏液层(slime)和紧密结合层 EPS (tightly-bound 

EPS，TB-EPS)与水质和污泥形态密切相关：

slime 层导致厌氧氨氧化污泥表面具有较高黏

度，易形成凝胶网络进行聚集；TB-EPS 蛋白

质中大量的疏水基团促进了厌氧氨氧化菌的聚

集[65]。进一步通过对厌氧氨氧化膜生物反应器

中初始生物膜、成熟生物膜和脱落生物膜胞外

蛋白质的定量蛋白质组学分析发现，蛋白质与 
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表 2  导致厌氧氨氧化污泥其高聚集特性及稳定颗粒结构的 EPS 原因 
Table 2  The EPS causes of anammox sludge’s high aggregation characteristics and stable granular structure 
污泥形态 

Sludge form 

高聚集能力原因 

Reasons for high aggregation capacity 

参考文献 

References

生物膜 

Biofilm 

高蛋白/多糖；高 α-螺旋 

High proteins/polysaccharides value; high α-helix content 

[64] 

颗粒 

Granule 

疏水性基团、氨基酸；疏松的蛋白质二级结构 

Hydrophilic functional groups and amino acids; protein loose structure 

[11] 

颗粒/絮体/生物膜 

Granule/floc/biofilm 

Slime 层；TB-EPS 蛋白质中疏水基团 

Slime layer; hydrophobic groups of protein in TB-EPS 

[65] 

生物膜 

Biofilm 

胞外蛋白与金属离子相互作用；β-折叠 

Extracellular proteins bridge with metal ions; β-sheet content 

[72] 

颗粒 

Granule 

多糖支链 

Polysaccharide branched chains 

[73] 

颗粒 

Granule 

唾液酸和硫酸糖胺聚糖 

Sialic acids and sulfated glycosaminoglycans 

[74] 

颗粒 

Granule 

厌氧氨氧化菌自身特性 

Anammox bacteria inherent properties 

[61] 

 
金属离子的相互作用和蛋白质诱导的疏水相互

作用有助于厌氧氨氧化生物膜的形成[72]。 

多糖作为厌氧氨氧化污泥 EPS 中的另一主

要组分，对厌氧氨氧化颗粒稳定结构的维持至

关重要。特异性酶解实验发现，破坏厌氧氨氧

化颗粒多糖支链的结构后，厌氧氨氧化污泥的

Zeta 电位和疏水性均会降低，同时厌氧氨氧化

颗粒解体，推测厌氧氨氧化颗粒 EPS 中的多糖

支链对其结构的稳定性具有重要作用[73]。Wang

等研究发现，提取三层 EPS 后，厌氧氨氧化污

泥在生物表面的聚集速率加快；在非生物表面

的黏附则变慢，并且结构更为疏松；推测厌氧

氨氧化污泥的高聚集特性由厌氧氨氧化菌自身

的特性(如表达黏附因子等)所决定，而 EPS 对

厌氧氨氧化菌在非生物表面黏附及形成紧密的

聚集体结构具有重要意义[61]。 

综上所述，关于厌氧氨氧化污泥 EPS 特性

与其黏附特性关系的大部分研究认为 EPS 中的

蛋白质发挥关键作用，但目前仍未达成共识。

值得指出的是，EPS 是一个混合物，而与厌氧

氨氧化菌聚集或厌氧氨氧化颗粒形成相关的蛋

白或多糖可能只是其中的某一组分。因此，后

续有必要对厌氧氨氧化颗粒 EPS 中关键的特定

组分进行单独研究，比如结构蛋白[75-76]、糖蛋

白[77]、唾液酸和硫酸糖胺聚糖[74]等。 

3.3  厌氧氨氧化菌的群体感应 
群体感应是指微生物种群在其生长过程

中，由于种群密度增加而发生生理生化特征的

变化，进而表现出少数细菌或单个细菌所不具

备特征的特性。研究厌氧氨氧化菌这一特性对

于提高对厌氧氨氧化颗粒形成机制的认识、促

进厌氧氨氧化颗粒污泥的形成具有重要意义。

厌氧氨氧化菌的 3 个特性表明其可能存在群体

感应现象：(1) 厌氧氨氧化菌活性只有当其细

胞密度大于 1010−1011 个/mL 时才能被检出[1]；

(2) 厌氧氨氧化污泥被广泛观察到以生物膜或

颗粒等聚集体形式生长，以及黏附在反应器壁

上；(3) 厌氧氨氧化菌 Ca. K. stuttgartiensis 的

全基因序列中包含合成信号分子关键代谢通路

酶的基因[17,78]。 

为探究厌氧氨氧化菌的群体感应机理，研

究学者主要对革兰氏阴性菌种内的通用信号分
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子 N- 酰基高丝氨酸内酯类化合物 (N-acyl- 

homoserine 1actones，AHLs)以及细胞内第二信

使环二鸟苷酸[bis-(30-50)-cyclic dimericguanosine 

monophosphate，c-di-GMP]进行了研究。 

对于 AHLs 信号分子，研究学者首先在厌

氧氨氧化反应器中检测到了多种 AHLs 信号分

子的存在，包括 C6-HSL、C8-HSL、C12-HSL、

C14-HSL 和 3-oxo-C14-HSL 等[79-81]。研究发现氮

负荷、 pH 及生物量密度等均会显著影响

AHLs 信号分子分泌的种类和浓度：氮负荷高

(110 mg-NH4
+-N/L)的反应器中 AHLs 浓度高于

进水氮负荷低(50 mg-NH4
+-N/L)的反应器，表

明氮负荷高的厌氧氨氧化反应器中存在更活跃

的群体感应过程[81]；pH降低(7.0−6.0)及提高总

氮浓度 (200−2 100 mg/L)时，高生物量密度

(1.178–1.261 g/mL)的厌氧氨氧化颗粒污泥较低

生物量密度(0.863–0.977 g/mL)的厌氧氨氧化颗

粒污泥可释放更多的 AHLs 信号分子(C6-HSL

和 C8-HSL)，以减少冲击[82-83]。反向投加实验

表明，添加 C6-HSL 可增加厌氧氨氧化颗粒污

泥 活 性 和 厌 氧 氨 氧 化 菌 生 长 速 率 ， 添 加

C8-HSL 可增加厌氧氨氧化颗粒污泥沉降性能

和厌氧氨氧化菌活性，而添加 C12-HSL 会促进

异养菌的增殖，抑制厌氧氨氧化菌活性[79,84]。

同时，初期(40 d)投加信号分子对于厌氧氨氧

化颗粒污泥特性的影响是长期的(150 d)[84]。当

采用香兰素和猪肾酰化酶Ⅰ灭活 AHLs 信号分

子后，厌氧氨氧化反应关键酶活性下降，厌氧

氨氧化颗粒污泥的胞外蛋白和多糖含量及比例

均发生变化，颗粒强度下降[85]。进一步利用宏

基因组测序方法，研究学者在厌氧氨氧化反应

器启动过程中识别出 HdtS 和 RpfF 这 2 个与信号

分子有关的基因，其中，HdtS 是产生种内信号

分子 AHLs 的关键基因之一，RpfF 是产生种间

信号分子的关键基因之一[86]。同样，在厌氧氨

氧化菌 Ca. J. caeni 中也识别出 JqsI-1 和 JqsI-2

这 2 个与信号分子AHLs 合成有关的基因，这 2 个

基因可以合成 4 种信号分子，分别为 C6-HSL、

3-oxo-C6-HSL、C8-HSL和 3-oxo-C8-HSL，可以

通过影响 hzsA 基因的表达来调控厌氧氨氧化菌

活性[87]。 

对于第二信使 c-di-GMP，研究发现厌氧氨

氧化菌可通过第二信使 c-di-GMP 的调控来促

进聚集，以增强对不利环境(如低温、溶解氧

和低 pH 等)的抵抗能力[88]。在同步短程硝化、

厌氧氨氧化、反硝化的固定生物膜-活性污泥

(integrated fixed-film activated sludge，IFAS)体

系中，提高 pH 会降低絮体污泥微生物细胞内

第二信使 c-di-GMP 含量，而生物膜中第二信

使 c-di-GMP 含量却无显著变化；c-di-GMP 含

量的减少增加了微生物细胞的运动性，进而引

起微生物群落组成的变化[89]。 

综上可知，厌氧氨氧化污泥中存在基于

AHLs 和 c-di-GMP 的群体感应现象，但在厌氧

氨氧化颗粒形成过程中，何种 AHLs 信号分子

发挥作用及其具体作用机制仍不明晰，这有赖

于厌氧氨氧化纯菌或高丰度厌氧氨氧化菌的培

育及后续研究。 

4  总结与展望 

厌氧氨氧化工艺作为一种低碳、经济的污

水自养脱氮工艺日益受到研究学者的重视。其

中，以厌氧氨氧化菌为主要功能微生物的厌氧

氨氧化颗粒污泥因其突出的污泥持留能力，成

为实现厌氧氨氧化工艺高效、稳定运行最具前

景的污泥形态。本文综述了厌氧氨氧化菌特

性、厌氧氨氧化工艺应用现状与挑战及厌氧氨

氧化颗粒污泥聚集机制研究热点，重点介绍了

近年来围绕厌氧氨氧化颗粒污泥形成假说、

EPS 特性和群体感应现象等方面的研究进展，
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以期为厌氧氨氧化颗粒的后续研究及应用提供

参考。对于厌氧氨氧化颗粒污泥的研究，目前

仍存在如下问题值得后续深入分析： 

(1) 厌氧氨氧化颗粒污泥的形成是一个复

杂的微生物自固定过程，其 EPS 特性、群体感

应现象均包含其中。有关厌氧氨氧化颗粒污泥

形成的假说已有研究报道，但多数研究采用合

成废水。厌氧氨氧化颗粒污泥在实际污水中的

形成过程、EPS 特性及群体感应等是否会受到

复杂水质的影响仍不清晰。 

(2) 厌氧氨氧化颗粒污泥中包含丰富的微

生物种群，然而除厌氧氨氧化菌以外的其他

菌群在厌氧氨氧化颗粒污泥中的作用仍有待

揭示。 

(3) 充足的高品质厌氧氨氧化颗粒污泥对

于厌氧氨氧化工艺的启动及维护至关重要。因

此，开发快速的厌氧氨氧化颗粒污泥培育方法、

经济高效的厌氧氨氧化颗粒污泥强化方法及简

便的厌氧氨氧化颗粒污泥储存方法仍亟待研究。 
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