
微生物学通报 May 20, 2023, 50(5): 2249−2264 
Microbiology China DOI: 10.13344/j.microbiol.china.220661 
http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn  Copyright ©2023 Microbiology China All Rights Reserved 

                           

资助项目：国家重点研发计划(2022YFE0105600)；湖南省科技厅重点研发项目(2022SK2091)；湖南省教育厅一般项目

(20C0057)；湖南创新型省份建设郴州国家可持续发展议程创新示范区专项经费(2021sfq15) 
This work was supported by the National Key Research and Development Program of China (2022YFE0105600), the Key 
Research and Development Project of Hunan Provincial Department of Science and Technology (2022SK2091), the General 
Project of Hunan Provincial Department of Education (20C0057), and the Special Fund for Building Chenzhou National 
Sustainable Development Agenda Innovation Demonstration Zone in Hunan Province (2021sfq15). 
*Corresponding author. E-mail: wusha@csust.edu.cn 
Received: 2022-07-17; Accepted: 2022-09-21; Published online: 2022-11-23 

专论与综述 

信号分子在生物脱氮中的作用及检测方法 

陈婧 1,2，宋炳皞 1，储琨 1，曾嘉 1，卿荣全 1，陈宏 1,2，孙士权 1,2，吴莎*1,2 

1 长沙理工大学水利与环境工程学院，湖南 长沙 410114 
2 洞庭湖水环境治理与生态修复湖南省重点实验室，湖南 长沙 410114 
 

陈婧, 皞宋炳 , 储琨, 曾嘉, 卿荣全, 陈宏, 孙士权, 吴莎. 信号分子在生物脱氮中的作用及检测方法[J]. 微生物学通报, 
2023, 50(5): 2249-2264. 
CHEN Jing, SONG Binghao, CHU Kun, ZENG Jia, QING Rongquan, CHEN Hong, SUN Shiquan, WU Sha. Role of signal 
molecules in biological nitrogen removal and detection methods[J]. Microbiology China, 2023, 50(5): 2249-2264. 

摘  要：生物脱氮是由微生物主导的地球氮循环中的重要环节之一，主要包括硝化、反硝化和厌

氧氨氧化(anaerobic ammonium oxidation, anammox)等过程。在微生物联合作用下，污水中的有机

氮及氨氮经一系列作用转化为氮气，这种经济高效、环境友好的处理工艺在世界范围内得到广泛

应用。群体感应(quorum sensing, QS)以信号分子为媒介通过改变菌群密度和周围环境变化来调节

微生物的各种行为。大量的研究已证实调控 QS 信号分子在生物脱氮中具有应用潜力。本文介绍了

各种信号分子类型，从基因组学、实际应用等方面综述了各类信号分子以及检测方法，同时针对

酰基高丝氨酸内酯(acyl homoserine lactones, AHLs)类信号分子在生物脱氮中的作用进行详细介绍。

然而不足之处在于信号分子研究只是停留在实验室阶段，仅仅研究了单一信号分子对生物脱氮的

影响。未来可将信号分子应用于实际污水，研究多种信号分子共同作用以及多种微生物之间的 QS
现象。 
关键词：群体感应；信号分子；生物脱氮；调控；检测方法  
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Abstract: Biological nitrogen removal is one of the important links in the nitrogen cycle of the 
earth dominated by microorganisms, mainly including nitrification, denitrification, and 
anaerobic ammonia oxidation (anammox). Under the combined action of microorganisms, 
organic nitrogen and ammonia nitrogen in sewage are transformed into nitrogen through a series 
of actions in sewage. The cost-effective and environment-friendly treatment has been widely 
applied all over the world. Quorum sensing (QS) is mediated by signal molecules to regulate the 
behaviors of microorganisms by changing the density of bacteria and the surrounding 
environment. Many studies have confirmed that the regulation of QS signal molecules has 
application potential in biological nitrogen removal. This paper introduced various types of 
signal molecules, summarized the application and detection methods of various signal 
molecules from the aspects of genomics and practical application, and introduced in detail the 
role of acyl homoserine lactones (AHLs) in biological nitrogen removal. However, the 
deficiency was that the study of signal molecules only stayed in the laboratory stage and only 
studied the effect of a single signal molecule on biological nitrogen removal. In the future, 
signal molecules can be applied to actual sewage to study the interaction of multiple signal 
molecules and QS phenomenon among multiple microorganisms. 
Keywords: quorum sensing; signal molecules; biological nitrogen removal; regulation; detection 
method 
 

长期以来人们都在探究细菌间相互交流协

作的机制，直到 20 世纪 70 年代，Nealson 等[1]

在研究海洋费氏弧菌(Vibrio fiscberi)时发现费

氏弧菌菌群密度与其发光现象之间存在联系，

从而首次提出细胞间存在信息交流(图 1)，这种

细胞间的信息交流在 20 世纪 90 年代被 Fuqua
命名为群体感应[2] (quorum sensing, QS)。已有

的研究表明 QS 在微生物的生理调节中广泛存

在，它是指微生物在生长过程中分泌的一种被

称为自诱导物(auto-inducer, AI)的信号分子在

环境中的浓度积累到一定阈值后，菌群接受信

号，AI 通过自由扩散进入细胞质，诱导了相关

基因表达，从而调控菌群间的相互作用，达到

细菌之间信息交流的目的[2]。如生物发光、分

泌胞外聚合物(extracellular polymeric substances, 
EPS)、产生毒力因子等都有 QS 的参与，而 QS 中

的信号分子可以通过提高脱氮菌种的活性和生

长速率、调节 EPS 产量和促进颗粒污泥生成等

来提高脱氮效率[3]。目前 QS 还可用于协调单种

菌群中的基因表达，利用 QS 的自诱导物进行检 
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图 1  费氏弧菌群体感应示意图[2]   A：在细胞密度低时，AI 水平较低，LuxN、LuxPQ 和 CqsS 作为

受体酶. LuxO 被磷酸化，转录群体调控小 RNAs (Qrr sRNAs). Qrr sRNAs 抑制 LuxR 并激活 AphA. AphA
控制与个体行为有关的基因，并激活致病和生物膜形成所需的基因(在霍乱弧菌中). B：在细胞密度高时，

AI 水平高，LuxN、LuxPQ 和 CqsS 受体作为磷酸酶发挥作用. LuxO 去磷酸化，Qrr sRNAs 不转录；因此，

不产生 AphA 而产生 LuxR. LuxR 控制群体行为所需的基因，包括负责生物发光的基因(在哈维弧菌中) 
Figure 1  Quorum sensing diagram of Vibrio fischeri[2]. A: When the cell density is low, the AI level is low. 
LuxN, LuxPQ and CqsS act as receptor enzymes. LuxO is phosphorylated and the transcriptional population 
regulates small RNAs (Qrr sRNAs). Qrr sRNAs inhibit LuxR and activate AphA. AphA controls genes 
related to individual behavior and activates genes required for pathogenesis and biofilm formation (in Vibrio 
cholerae). B: When cell density is high, AI level is high, LuxN, LuxPQ and CqsS receptors act as 
phosphatases. LuxO dephosphorylation, Qrr sRNAs not transcribed; Therefore, no AphA is generated, but 
LuxR is generated. LuxR is a gene required to control group behavior, including genes responsible for 
bioluminescence (in Vibrio harveyi). 
 
测[4]，QS 也是合成生物学中调控胞间通信的重

要手段[5]，同时 QS 信号分子通过增强藻-菌间的

相互作用来促进藻-菌共生，以实现碳减排[6]。由

于 QS 可以提高细菌生存能力，因此也可以通

过抑制 QS 来进行杀菌[7]。 

氮循环是地球上最重要的物质循环之一，

人类排放的生活及生产污水，以及排放在土壤、

大气中的氮使自然氮循环严重失衡[8-9]。生物处

理是去除污水中氮素的最环保、经济的方法之

一[10]。生物脱氮包括硝化、反硝化和厌氧氨氧
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化(anaerobic ammonium oxidation, anammox)等
反应，然而不论是传统的硝化反硝化脱氮还是

anammox 脱氮都存在一些短板，例如氨氧化细

菌(ammonia oxidizing bacteria, AOB)和厌氧氨

氧化细菌(anammox bacteria, AnAOB)都存在倍

增时间长、对环境敏感及不易形成细菌聚集造

成污泥流失等问题[11-14]。 
QS 中的 AHLs 信号分子可以通过提高硝化

污泥对 NH4
+的降解速率，调节 EPS 产量和增强

微生物生长形成硝化生物膜，促进颗粒污泥生

成来促进硝化作用 [15]。在反硝化过程中，QS
系统主要通过转录功能基因来促进反硝化作

用，而在 anammox 中 QS 可以促进 AnAOB 菌

群的 EPS 合成来提高 AnAOB 生长速率及生物

活性[16]。 
QS 相关领域发表了许多研究论文和综述，

但关于生物脱氮方面 QS 的报道还比较少。本

文阐述了 QS 中的主要信号分子类型和相应的

检测方法，以及现有生物脱氮研究中 QS 的应

用，为 QS 在生物脱氮中的实际应用提供理论

基础。 

1  信号分子类型 
QS 是一种包含种内和种间的微生物通讯

机制，可以根据不同环境来表达相应的基因，

从而调控细菌的生理活动，表现出单个细菌无

法实现的生理调节[17]。信号分子是微生物的代

谢产物，作为群体感应介质不仅作用于同类细

菌之间，还可以作用于不同细菌之间。下面主

要介绍 3 类信号分子：AHLs 类信号分子、自诱

导多肽(autoinducing peptide, AIP)类信号分子

以及 AI-2 信号分子。 

1.1  AHLs 类信号分子 
AHLs 类信号分子可以介导革兰氏阴性菌

QS 系统，它是一类水溶性小分子有机物，由酰

胺侧链尾部和高丝氨酸内酯环头部组成，其中

酰胺侧链尾部具有亲水性，高丝氨酸内酯环头

部具有疏水性[18]。所有 AHLs 类信号分子都具

有高丝氨酸内酯环头部，而尾部酰胺侧链的长

短差异决定了 AHLs 的多样性。AHLs 类信号分

子头尾两个部分的特性使其既具有水溶性又有

膜透水性，不仅能够自由穿越细胞膜并在环境

中积累，还可以在细菌之间进行种内和种间传

递[19]。酰基侧链的长短决定了 AHLs 的扩散能

力，即短酰基链的 AHLs 主要分布在水中，而

长酰基链的 AHLs 则主要分布在污泥内[18]。 
LuxR 蛋白和 LuxI 蛋白是大部分革兰氏阴

性菌 QS 系统的重要组成部分[20]。LuxR 蛋白是

DNA 结合转录激活的元件，同时也是信号分子

的受体蛋白，其作用是与浓度达到一定阈值的

AHLs 相结合，使目的基因转录表达；LuxI 蛋

白是信号分子的合成酶，其作用是合成 AHLs[21] 

(工作机制见图 2)。目前，对信号分子的研究更

多地集中在革兰氏阴性细菌方面，AHLs 也是当

前信号分子研究的重点，逐渐被人们所认识，

成为当前研究的热点。 
Gao 等[22]通过实验证明，外源添加 AHLs

可以调节活性污泥中的微生物群落，在氨氧化

活性中起重要作用。之后可以通过了解细胞间

分子信号作用，使相关研究更有效地利用 QS
技术操纵优势菌种来处理废水。 

1.2  AIP 类信号分子 
AIP 是介导革兰氏阳性菌 QS 系统的信号

分子，由菌体内部产生，通过主动运输传递到

细胞外。由于在细菌细胞膜和细胞内均具有特

定的信号识别因子，而且不同革兰氏阳性菌分

泌的 AIP 信号分子具有结构上的特异性，因此

AIP 信号分子只能用于细菌的种内交流[23]。革

兰氏阳性菌 QS 系统由专一性 ABC 转运系统和

信号转导系统组成。其中专一性 ABC 转运系统 
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图 2  AHLs 群体感应调控系统示意图[21] 
Figure 2  Schematic diagram of AHLs quorum sensing control system[21]. 

 
的作用是将成熟的 AIP 运送至胞外并将活化的

受体信号运送到下游；信号转导系统的作用是

识别浓度达到阈值的 AIP 信号分子并启动特定

靶基因的表达功能[24]。调控作用原理为：生物

膜上的组氨酸蛋白激酶识别到 AIP 信号分子后

促进组氨酸残基转化为磷酸，天冬氨酸残基将磷

酸基团传递给受体蛋白，磷酸化的受体蛋白与

DNA 的特定位点相结合[25] (工作机制见图 3)。 

1.3  AI-2 信号分子 
不同于上述的两类信号分子，AI-2 在革兰

氏阴性菌和阳性菌中都存在，而且既能进行种

内交流又能进行不同细菌之间的种间交流[26]。

这类信号分子的主要组成成分是呋喃硼酸二

酯，目前已在 80 多种细菌内检测到[27]。AI-2
信号分子由 LuxS 蛋白参与合成，在细菌生长代

谢过程中能识别自身及环境中其他细菌分泌的

AI-2 信号分子，细菌在 AI-2 信号分子的调控下

进行自身生理调节，以适应环境的变化[28-29]。

微生物群落之间会存在 AI-2 信号分子介导的群

体感应现象，可以形成生物膜，促进微生物之

间交流，提高脱氮效率[26]。各类信号分子简介

见表 1。 

2  信号分子在生物脱氮中的应用 
由于生物脱氮工艺一般是依靠微生物代谢

活动来去除氮素，污水中存在高浓度的微生物

细菌，而 QS 可以影响细菌间的通信，因此细

菌的群体行为，如生长、EPS 分泌以及细胞聚

集等都受到 QS 系统的调控，从而调节脱氮微

生物的生理功能与群落结构，而这些行为都与

细菌形成生物膜和污泥颗粒化有关，说明 QS
信号分子在生物脱氮过程中发挥了重要作用。 
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图 3  AIP 群体感应调控系统示意图[25] 
Figure 3  Schematic diagram of AIP quorum sensing control system[25]. 
 
表 1  各类 AI 的介绍 
Table 1  Introduction of various AI 
Signal 
molecule 

Example of molecular structure Structural 
composition 

Mediating 
bacteria type 

Synthesis 
process 

Function 

AHLs 

 

Lactone ring 
head and amide 
side chain 

Gram negative 
bacteria 

Controlled by 
LuxR protein 
and LuxI 
protein 

1 Intraspecific and 
interspecific 
communication 
2 Promote EPS generation 
3 Promote aerobic sludge 
granulation 
4 Adjust bacterial activity 

AIP 

 

Oligopeptide Gram positive 
bacteria 

Synthesized 
from bacterial 
ribosomes 

Intraspecific 
communication 

AI-2 

 

Furaboronate 
diester 

Gram positive 
bacteria and 
Gram negative 
bacteria 

Synthesis by 
LuxS protein 

1 Intraspecific and 
interspecific 
communication 
2 Promote biofilm 
formation 
3 Bioluminescence 
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2.1  信号分子在硝化反应中的作用 
AOB 和亚硝酸盐氧化菌(nitrite oxidizing 

bacteria, NOB)是生物脱氮硝化反应中的主要参

与者，硝化反应中 AOB 先将 NH4
+转化为 NO2

‒，

NOB 再将 NO2
‒转化为 NO3

‒[9,11]。就生物脱氮中

的群体感应而言，目前的研究主要集中于硝化

菌的 QS 调控方面。Wu 等[30]在以亚硝化单胞菌

(Nitrosomonas europaea)为主的硝化颗粒污泥

中证实了 AHLs 的存在。此外，在硝化生物膜

反应器和硝化活性污泥反应器的出水中均观察

到多种 AHLs[31]，除了在硝化污泥中发现各种

AHLs 外，Gao 等[32]也在各种硝化菌中发现了

AHLs 合成酶基因和受体基因，此外还有研究证

明 NOB 体内的 AHLs 合成酶基因 nwil 负责 AHLs
的合成[33]，可见 QS 系统在硝化反应中广泛存在。

亚硝化单胞菌是研究最多的 AOB 之一，关于

AOB 群体感应现象的第一篇论文发表于 20 世

纪 90 年代末，该论文研究的就是亚硝化单胞

菌；在该研究中，高细胞密度的生物膜使亚硝

化单胞菌生物膜产生并积累了比悬浮培养更多

的 AHLs，而在低细胞密度的悬浮培养液中加入

外源性 AHLs 后，细胞可以感应 AHLs 的刺激，

之后恢复生长，显著缩短了亚硝化单胞菌的滞后

期[34]。Burton 等[35]发现，亚硝化单胞菌的菌株

Schmidt 至少产生 C6-HSL、C8-HSL 和 C10-HSL
这 3 种感应信号分子；Lux I/R 家族的成员在许

多细菌中通常作为常见的 QS 调控系统，但亚

硝化单胞菌全基因组(ATCC 19178)中无 LuxI同
源物作为典型的 AHL 合酶。因此，可以推测在

亚硝化单胞菌中存在一种不同于 LuxI/R 的感应

系统。全基因组分析显示，多形性亚硝基螺旋

体(TCC 25196)中存在 AHL 合酶，类似于假单

胞菌的 LasI，该 AHL 合成酶由 nmuI 编码[36]。

当 nmuI 被引入大肠杆菌中时，产生多种形式的

AHLs (C14-HSL 和 3-oxo-C14-HSL)[32]。Li 等[15]

通过投加外源 AHLs 信号分子探究了其对硝化

污泥附着生长及硝化效果的影响，发现 C6-HSL
能快速提高硝化污泥对 NH4

+的降解速率，

3-oxo-C6-HSL 和含 AHLs 的硝化颗粒污泥细胞提

取物能显著增强微生物附着生长，有利于形成硝

化生物膜。因此，添加合适类型的 AHLs 可以提

高硝化污泥中微生物活性，促进生物膜和颗粒污

泥的形成，此举可有效避免生长缓慢的硝化菌流

失，从而提高整个硝化系统的性能。Sun 等[37]在

硝化生物膜反应器中观察到 AHLs 对不同硝化

细菌的影响存在差异，其中 C4-HSL 与 AOB 活性

相关，而 C6-HSL 和 C8-HSL 促进 NOB 活性。Shen
等[38]在维氏硝酸杆菌和大肠杆菌(Escherichia coli)
中发现了一种新型 AHLs 信号分子 C10:1-HSL，

添加 2 μmol/L C10:1-HSL 可以促进硝化活性基

因的表达，从而增强系统的硝化作用，表 2 总

结了几种典型 AHLs 在硝化反应中的作用。 
此外，在部分亚硝化厌氧氨氧化 (partial 

nitrite anaerobic ammonia oxidation, PNA)的反 

 
表 2  信号分子在硝化过程中的应用 
Table 2  Application of signal molecules in nitrification process 
Signal molecular type Type of mediating nitrifying bacteria Effect References 

3-oxo-C6-HSL Nitrosomonas europaea 1 It is conducive to the formation of biofilm 
2 Shorten AOB lag 

[14] 
[34] 

C6-HSL Nitrosospira multiformis Increase the degradation rate of NH4
+ [32] 

C8-HSL Nitrospira-like Promote NOB activity [37] 

C10:1-HSL Nitrobacter winogradskyi Increase nitrification rate [38] 
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应中，通常需要强化 AOB 活性、抑制 NOB 活

性，从而提高 AOB 纯度和菌群竞争优势，将

NH4
+更多地转化为 NO2

‒而非 NO3
‒，以实现亚

硝态氮积累[8]。除以往的控制参数如温度、溶

解氧(dissolved oxygen, DO)、有机物、游离氨

(free ammonia, FA)外，QS 可能会在强化亚硝化

过程中发挥重要作用。例如，可选择性地添加

AHLs 以提高 AOB 活性，但尚未发现研究报道

特异性抑制 NOB 的 AHLs。 
QS 为硝化过程中增强硝化细菌活性，加快

颗粒污泥和生物膜的形成，以及在部分硝化过

程中选择性强化 AOB 活性提供了新思路。 

2.2  信号分子在反硝化反应中的作用 
硝化和反硝化是生物脱氮中的 2 个基本途

径，可有效缓解水体的富营养化。反硝化细菌

可以在厌氧或缺氧的条件下，利用有机物作为

电子供体、NO3
‒或 NO2

‒作为电子受体，将 NO3
‒

或 NO2
‒转化为 N2 或 N2O 排出，达到真正意义

上的氮素脱除。 
反硝化细菌中的 QS 研究较少，主要研究

的目标是铜绿假单胞菌。Kariminik 等[39]在铜绿

假单胞菌发现了两组 AHLs 介导的 QS 系统，即

rhl I/R 和 las I/R 系统，分别由信号分子 C4-HSL
和 3-oxo-C12-HSL 介导。有研究表明这 2 个系统

都参与铜绿假单胞菌的反硝化活性调节[40]。在

厌氧反硝化系统中存在群体感应突变体 Δrhl I
和 Δrhl R，它们具有比不含该突变体更大的

NO3
‒的反硝化速率，并可以生成更多的 N2，而在

普通的铜绿假单胞菌培养液中加入外源性同源

AHLs 分子可以促进该菌株的 NO3
‒还原效果[40]。

表明 rhl I/R 系统可以通过转录功能基因促进反

硝化作用。 
此外，在反硝化过程中还存在以假单胞菌喹

诺酮类信号分子(Pseudomonas quinolones signal 
molecules, PQS)为基础的 QS 系统，PQS 系统通

过由 pqs R/E 介导的 N2O 还原酶(nitrous oxide 
reductase, NOS)抑制作用和基于 pqs R/E 独立转

录对 NO 还原酶(nitric oxide reductase, NOR)、
NO3

‒还原酶(nitrate reductase, NAR)和 NO2
‒还原

酶(nitrite reductase, NIR)的调节作用 2 个途径来

协调反硝化活性[41]。PQS 主要是通过螯合铁离

子来抑制 NO3
‒呼吸和 NOR、NAR 的酶活性，

释放铁离子来促进 NIR 的活性[41]。因此，反硝

化活性的调控可以通过控制 PQS 信号分子的铁

离子螯合性能来实现。 
QS 在其他反硝化细菌中的存在和作用尚

不明确，而不同信号分子在不同反硝化细菌中

的作用也鲜有报道。需要进一步研究以揭示 QS
调节的反硝化作用。 

2.3  信号分子在厌氧氨氧化反应中的作用 
Anammox 是指在厌氧或缺氧条件下，

AnAOB 用 NO2
‒氧化 NH4

+生成氮气的过程。相

较于传统生物脱氮工艺，anammox 工艺跳过了

NO2
‒氧化成 NO3

‒的过程，具有诸多优点[42]。但

是由于生长速度慢、倍增时间长和对环境条件

敏感等生长特性，AnAOB的富集培养很困难[2]，

anammox 作为一种低耗高效的污水处理新工

艺，很难应用于实际工程。如何调控加快

anammox 的启动时间和提高 AnAOB 活性，已

成为近年来 anammox 相关研究的热点[42-44]。 
细胞密度影响 AnAOB 生理活动，当细胞

密度大于 1013–1014 个/L 时，AnAOB 才能表现

出生理活性[45]，这种细菌活性与细胞密度相关

的现象是典型的 QS 现象，而且 AnAOB 作为革

兰氏阴性菌，理论上也具备产生信号分子并进

行 QS 的能力。在进一步的研究中，人们对

anammox 工艺中的 AHLs 进行了定性和定量分

析。Gao 等 [46]在 anammox 反应器中检测到

C12-HSL，在 anammox 培养上清液和生物膜反

应器中确认了有 C6-HSL 和 C8-HSL 的分泌[47]。
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截至目前，报道的与 AnAOB 相关的 AHLs 分

为两类：3-碳位有取代基的 AHLs 如 3-oxo- 
C6-HSL、 3-oxo-C8-HSL； 3-碳位无取代基的

AHLs 如 C4-HSL、C6-HSL[48] (结构式示意图见

图 4)。另外，研究者还在 AnAOB 中发现了编

码 AI 合成酶的基因[49]。Tang 等[50]在 Candidatus 
Jettenia caeni 中证实了 2 种 HdtS 型 AHL 合成

酶的存在和功能，并证实这些合成酶可以在体

内产生 AHL。此外，Schuster 等[51]还发现了编

码 AHLs 假定受体蛋白的基因，这表明 J. caeni
可能具有完整的 QS 回路，可以实现细菌行为

的沟通和协调，这从基因层面证明了 anammox
反应中 QS 的存在。 

人们对 anammox 反应中的 QS 现象进行了

大量研究，de Clippeleir 等[52]在一级限氧自养硝

化-反硝化生物膜反应器中添加 C12-HSL，结果

发现 AnAOB 的活性增强而对 AOB 影响不大。

刘思彤等[53]在启动 anammox 过程中添加了少

量活性较好的 anammox 颗粒污泥，使 AnAOB
活性有了显著提高，反应器的脱氮效果也有了

大幅提升；推测原因可能是加入高活性 AnAOB
释放的信号分子浓度较大，从而促进了 AnAOB
相关基因的表达。但这并不代表所有的信号分

子的浓度都和 AnAOB 活性呈正相关，例如同

样是添加 C12-HSL，Tang 等却得出了与 de 
Clippeleir 相反的结果，他在长期运行的 SBR 反

应器中加入 C12-HSL 后发现 AnAOB 的活性出

现了明显的降低[54]。这表明 AnAOB 的 QS 调控

行为不仅与 AHLs 相关，还与许多实验参数如

进水氮负荷、反应器配置及各种环境因素有关。

张晶[55]的研究结果也与上述结论类似，她发现

同一种 AHLs 在不同条件下对 AnAOB 污泥活

性的影响有很大不同。Liu 等[56]将反硝化污泥

的 EPS 与 AnAOB 一起培养，结果显示 AnAOB
的活性得到提升，这是因为反硝化污泥的 EPS
中含有多种 AHLs，包括 C4-HSL、C6-HSL 和

C8-HSL，其中 C4-HSL 和 C6-HSL 可有效地激活

AnAOB 的活性基因，提高了氮去除率。Zhang
等 [57]在长期运行的生物反应器中添加 C6-HSL
使得 AnAOB 丰度较对照组提高了 10%，Tang
等[16]也发现 C6-HSL 能显著提高 AnAOB 的生长

速率。这些证实了 C6-HSL 可提高 AnAOB 生长

速率和活性。 
由于AnAOB 生长缓慢(倍增时间为 10–14 d)，

很容易造成污泥流失，为了维持 anammox 过程

的性能，必须采取生物膜和污泥颗粒化的措施

来防止悬浮 AnAOB 污泥的流失，因为生物膜

和颗粒污泥的固体状态可以对 AnAOB 生物量 
 

 
 
图 4  两类 AHLs 结构示意图   A：C6-HSL. B：3-oxo-C6-HSL 
Figure 4  Structure diagram of two types of AHLs. A: C6-HSL. B: 3-oxo-C6-HSL. 
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进行有效滞留[8]。EPS 在 AnAOB 生物膜形成和

污泥颗粒化过程中发挥着重要作用。Zhao 等[58]

在连续运行的 CSTR 反应器中投加香草醛、酰

化酶作为 AHLs 的抑制剂，结果发现 AnAOB
颗粒污泥的多糖(polysaccharide)和蛋白(protein)
浓度均降低，导致颗粒污泥解体，而多糖和蛋

白正是 EPS 的主要组成部分，由此可推测

AnAOB 菌群的 EPS 合成受到 AHLs 的影响。

Tang 等[16]报道 3-oxo-C6-HSL、3-oxo-C8-HSL 和

C12-HSL 不同程度地促进了 PN 和 PS 的合成，

导致 AnAOB 菌群的絮团大小分别增加了 15%、

19%和 23%，以上研究显示 QS 对 AnAOB 菌群

的 EPS 合成发挥重要作用，表 3 总结了几种信

号分子在 anammox 反应中的作用。 
目前，对 AnAOB 群体感应方面的研究还

不深入，如何将 anammox 工艺与 QS 相结合使

得 anammox工艺早日投入实际应用是今后研究

的重点。现有的研究表明可在 anammox 工艺的

反应器中投加适量浓度的信号分子或者高活性

的 AnAOB 污泥，从而提高 AnAOB 的活性和生

长速度，促进 anammox 污泥聚集和颗粒化，达

到让 anammox工艺快速启动、稳定运行的目的。 

3  信号分子的检测 
信号分子是 QS 系统的媒介，是必不可少

的因子，其能够向细菌反馈周围环境中不同菌

体的数量变化并调控细菌基因性状的表达。信

号分子的产生与环境因素的变化息息相关，通

过对信号分子的定性和定量检测，有助于间接

了解细菌的生长状态和生理行为。因此，总结

各种信号分子快速而又精确的检测方法对群体

感应的进一步研究与应用发展具有重大意义。 

3.1  AHLs 信号分子的检测 
AHLs 分子是细菌分泌的水溶性小分子物

质，在环境中的积累浓度极低，加之对其作用

机制尚不明确，使得 AHLs 分子的检测方法依

然存在很多难题。现有的 AHLs 的检测手段可

分为物理化学检测和微生物传感菌检测 2 种。

此 2 种检测方法均存在一定的缺点和局限性。 
物理化学检测方法主要通过高效液相色谱

质谱联用 (HPLC-MS) 、气相色谱质谱联用

(GC-MS)、液相色谱-串联质谱(LC-MS/MS)等来

实现对 AHLs 的分析。 Morin 等 [59]建立的

LC-MS/MS 方法可定性定量检测出海洋创伤弧

菌(Vibrio vulnificus)中 6 种 AHLs。罗梦等[60]构

建了 HPLC-MS/MS 的方法检测活性污泥中的

AHLs，流动相为乙腈-水，采用电喷雾源正离

子模式，可对 7 种 AHLs 进行定性定量检测。

Cataldi 等[61]基于 GC-MS 法实现了对多种细胞

提取液中 AHLs 的检测，该方法能够在 14 min
内检测出样品中含有的 6 种 AHLs。Hoang 等[62]

使用超临界流体色谱连用高分辨质谱定量分析

AHLs，可以在 16 min 内同时定量 30 个 AHLs
样品。值得注意的是部分 AHLs 由于不耐热，

在气相色谱分离过程中会受热分解，因此不能

定量检测。 
 
表 3  信号分子在 anammox 反应中的应用 
Table 3  Application of signal molecules in anammox 
Signal molecular type Mediated AnAOB type Effect References 
C12-HSL Candidatus Brocadia fulgida 1 Improve the activity of AnAOB 

2 Promote EPS secretion 
[15,52] 

C6-HSL Candidatus jettenia Improve the activity and growth rate of AnAOB [55,57] 
C8-HSL Candidatus Kuenenia Improve the activity of AnAOB [55] 
3-oxo-C6-HSL Candidatus jettenia Promote EPS secretion [15] 
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微生物传感菌法选用对信号分子有敏感反

应的微生物作为检测菌，人工剪切去除该菌种

合成 AHLs 的功能基因或选取本身不能合成

AHLs 的菌种，避免细菌自身产生的 AHLs 对检

测结果的影响，保留其受体蛋白的功能基因和

对应的启动子序列及报告基因，这种人工选择

后的细菌就是 AHLs 的生物传感器[63]。当有外

源 AHLs 激活报告基因的性状表达，检测报告

基因的活性就能反映出是否存在 AHLs[64]。微

生物传感菌检测法是一种高效的检测方法，但

菌株产生的 AHLs 浓度较低，通常会低于生物

传感器的检测极限，同时会收到培养基组分等

外界环境的影响[63]。 
关于在环境中提取 AHLs 的方法，Schupp

等[65]采用固相萃取(solid phase extraction, SPE)
来提高环境中检测 AHLs 的灵敏度，经过 SPE
后检测的 3-oxo-C6-HSL 和 C6-HSL 与液相萃取

后的检测结果相比，灵敏度分别提高了 2 倍和

10 倍。 

3.2  AIP 信号分子的检测 
AIP 的检测方法主要有 LC-MS/MS、基质辅

助激光解吸电离飞行时间质谱(MALDITOF-MS)、
超高效液相色谱-电喷雾电离-高分辨率质谱联

用(UHPLC-ESI-HRMS)等。MDowell 等[66]采用

固相萃取金黄色葡萄球菌上清液，然后用反相高

效液相色谱两阶段纯化，得到其 AIP-I 及其亚砜

衍生物的含量分别约 10 μmol/L 和 14 μmol/L，

然而这一过程相当耗时，并且需要馏分的生物

分 析 来 指 导 分 离 过 程 。 Kalkum 等 [67] 采 用

MALDITOF-MS 快速检测金黄色葡萄球菌培养

基中的 AIP-I，该方法不需要预先浓缩培养液，

但由于生长培养基中其他干扰化合物的存在，

无法检测 AIP-I 分子离子，而且该方法不能定

量 检 测 AIP 的 浓 度 ； 而 Junio 等 [68] 利 用

UHPLC-ESI-HRMS 的检测方法定量检测出了

耐甲氧西林金黄色葡萄球菌产生的 AIP-I 信号

分子，最低检测限可达 0.25 µmol/L，方法的线

性范围为 2.6–63.0 µmol/L。该方法全程检测只需

要 6 min，快速高效。邢晓楠[69]在 Junio 的基础上

建立了 4 种 AIPs 信号分子的 LC-MS/MS 检测方

法，以含 0.1%甲酸的乙腈溶液和含 0.1%甲酸的

水溶液作为流动相，并在 MRM 下进行离子检测。

在该方法下测得的 4 种 AIPs 分子的检测限范围

在 0.001–0.006 mg/L，线性范围为 0.1–4.0 mg/L，
回收率范围为 65.7%–122.3%[70]。该方法能快速

准确地对 AIPs 分子进行定性定量检测。 

3.3  AI-2 信号分子的检测  
目前对 AI-2 检测的方法有：(1) 哈氏弧菌

(Vibrio harveyi)生物发光法[70]，该方法通过测量

添加外部 AI-2 和未添加 AI-2 时哈氏弧菌的发

光时间差异来间接检测 AI-2 是否存在，由于其

操作简便，是最常用的方法之一，但只能对 AI-2
进行定性检测，而且检测结果容易受环境及其

他物质的干扰。燕彩玲等[71]通过实验证明了哈

氏弧菌生物发光法最佳检测条件，即待测样品

pH 值为 7.0、加样比例为 1:100 时，环境影响

降低到最小。(2) 基于 AI-2 与受体蛋白结合后

荧光检测法[72]，该方法可实时监测 AI-2 的酶促

合成过程，并可测定多种细菌培养液中细胞外

和细胞内的 AI-2 浓度，但该方法操作复杂，需

要将受体蛋白提纯和标定。(3) 将 AI-2 的中间

产物 4,5-二羟基-2,3-戊二酮与 1,2-苯二胺或其

衍生物进行反应，利用 HPLC-MS/MS 或 GC-MS
检测其生成物，该方法操作复杂且价格昂贵[73]。

表 4 总结了各种信号分子的检测方法及不同方

法的特点。 

4  结论与展望 
本文主要介绍了微生物 QS 调控的研究进

展，总结了信号分子在生物脱氮过程中对微生 
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表 4  信号分子检测方法 
Table 4  Signal molecule detection method 
Signal molecular type Test method Characteristic 
AHLs Physical and chemical testing 

 
Detection of microbial sensing 
bacteria 

It can effectively separate AHLs, but AHLs will decompose when 
separated by gas chromatography 
The detection is efficient, but AHLs cannot be purified, and other 
components affect the detection results 

AIP LC-MS/MS 
MALDITOF-MS 
 
UHPLC-ESI-HRMS 

Rapid and accurate qualitative and quantitative detection of AIPs 
No pre concentration of culture solution is required, and 
quantitative detection is not available 
Fast and efficient detection 

AI-2 Vibrio hastelli 
bioluminescence method 
Fluorescence detection 
Detection of AI-2 intermediate 
products 

It is easy to operate, but it can only be detected qualitatively, and 
the results are vulnerable to interference 
Complex operation 
Complex and expensive operation 

 
物生长速率、活性、EPS 分泌和细菌聚集等方

面的研究进展，可以解决脱氮微生物的活性低、

生长速率慢等问题，从而提高脱氮效率，以及

各类信号分子定性定量的分析方法。目前，QS
现象在生物脱氮过程中的研究还需在以下几个

方面更加深入。 
(1) 目前对信号分子在生物脱氮方面的研

究仅局限于实验室规模，实际污水处理中信号

分子的应用尚未见报道，未来在实际工程领域

的应用还有很大的挑战。 
(2) 现有研究大多针对单一的信号分子对

生物脱氮的影响，对于多种信号分子耦合作用

下系统脱氮过程或者不同菌种间 QS 现象相互

作用的研究还少有涉及，后续研究可以综合多

种信号分子，如 AHLs 与 AI-2 均存在于革兰氏

阴性菌中，因此多种信号分子耦合作用下对生

物脱氮性能的影响有待进一步明确。 
(3) 现阶段研究表明系统中存在 QS 现象，

而且 QS 在系统运行过程中发挥作用，但是有

关 QS 机制和 QS 系统的生态学意义尚未明确，

后续可以研究不同氮素污染条件下 QS 的影响

效果，若能对此进行深入探讨，可以为全面理

解 QS 对生物脱氮的调控行为奠定基础。 
针对这些问题，后续研究可以在反应器中

控制不同信号分子间、不同菌种间信号分子的

相互作用来处理实际废水，同时在生态学水平

上进行探究，深入研究其对生物脱氮的影响。  
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