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摘要：在厌氧/好氧交替运行的序批式反应器中，以氧化沟活性污泥为接种污泥进行聚磷生物膜的富集培养，通过考察生物膜中聚糖微生物(GAOs)丰度

变化对系统磷富集性能以及微生物群落代谢特征的影响，解析 GAOs 在生物膜磷富集系统中的潜在功能.结果表明，在聚磷生物膜的富集培养过程

中，GAOs成为优势菌，但并未对生物膜系统的磷去除与富集效果产生不利影响.由于聚磷微生物(PAOs)单个细胞的 PHA代谢活性和 poly-P代谢活性均

显著增强，使得生物膜群落整体以聚磷代谢模式(PAM)为主导.GAOs 作为系统中的优势菌属，可能通过 EMP 代谢途径获取合成 PHA 所需的还原力

(NADH)，为 PAOs在好氧条件下吸磷提供充足的能量储备，从而激发无机磷转运系统(pst)、poly-P合成代谢基因(ppk)的表达上调，使生物膜系统表现出

良好的磷去除与富集能力，且 GAOs(Candidatus Competibacter)作为潜在的反硝化功能菌使得生物膜磷富集系统具备同步好氧脱氮能力. 
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Effects of GAOs abundance to the systemmatic phosphorus enrichment performance and the metabolic characteristics in 
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Abstract：In a sequencing batch reactor with alternating anaerobic/aerobic operation, activated sludge from an oxidation ditch was 

used as the inoculated sludge for culturing poly-phosphate biofilm enrichment. The potential functions of GAOs in the biofilm 

phosphorus enrichment system were investigated by examining the effects of the changes in the abundance of glycogen-accumulating 

organisms （GAOs） in the biofilm on the phosphorus enrichment performance and the metabolic characteristics of the microbial 

community. The results showed that GAOs became the dominant organisms in the enrichment culture of phosphorus-accumulating 

biofilm, but they did not adversely affect the phosphorus removal and enrichment of the biofilm system. Due to the significant 

increase of PHA metabolic activity and poly-P metabolic activity in individual cells of phosphorus-accumulating organisms （PAOs）, 

the biofilm community as a whole was dominated by the phosphorus accumulating metabolism （PAM）. GAOs as a dominant 

bacterial genus in the system, might obtain the reducing power （NADH） required for synthesizing PHA through EMP metabolism, 

which could provide sufficient energy reserve for the absorption of phosphorus by the PAOs in aerobic conditions, and thus stimulate 

the phosphorus removal and enrichment effect in the biofilm system. The inorganic phosphorus transport system （pst） and poly-P 

synthesizing genes （ppk） were up-regulated, so that the biofilm system showed good phosphorus removal and enrichment ability, and 

the GAOs （Candidatus Competibacter）, as a potential denitrifying bacterium, could synchronize with the aerobic denitrification in 

the biofilm phosphorus-enrichment system. 

Key words：phosphorus enrichment from sewage；phosphorus-accumulating biofilm；glycogen accumulating organisma （GAOs）；

Candidatus Competibacter；metabolic characteristics 

 

基于活性污泥法的强化生物除磷(EBPR)工艺

是当前污水处理厂普遍采用的磷富集技术，其通过

对剩余污泥进行浓缩、发酵、脱水实现磷富集，但该

技术存在磷富集率低、碳源消耗高、工艺复杂、污

泥产量高等不足
[1]

，增加了城市污水富集磷过程中

的能源消耗。近年来，生物膜法磷富集技术得到迅速

发展
[ 2 -3 ]

，其技术原理为 ：在生物膜序批式反应器 
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(BSBR)中，附着在填料上的聚磷菌(PAOs)在好氧环

境下吸收污水中的正磷酸盐(PO4
3-
-P)，并将其在胞

内转化成聚磷酸盐(poly-P)储存，处理后的污水被排

出系统；在厌氧环境下，向 BSBR 系统中充入富集液，

生物膜内的 poly-P分解并释放出 PO4
3-
-P，将富集液

排出系统并储存；经过多次好氧/厌氧交替运行，富集

液被重复用于厌氧段接纳生物膜释放的磷，由此同

步实现污水中磷的去除与富集。 

不论是 EBPR除磷系统亦或是生物膜磷富集系

统，其运行效果不仅受温度、溶解氧浓度、pH 值和

磷负荷等环境因素影响
[4-7]

，同时还与微生物群落中

PAOs/GAOs 种属、PAOs/GAOs 丰度等生物因素密

切相关
[8-9]

。目前最广为人知的 PAOs 菌属为

Ca.Accumulibacter
[10]

，其他如 Rhodocyclaceae
[11]
、

Thiothrix
[12]
、Saprospiraceae

[13]
等也被报道具有聚磷

菌的能力 ，而常见的聚糖菌 (GAOs)包括 Ca. 

Competibacter、Defluviicoccus、Contendobacter
[14]

等。GAOs 与 PAOs 在除磷系统中共同存在，其在代谢

机制上存在差异，GAOs 不参与磷酸盐的循环，与

PAOs 存在碳源的竞争
[15]

。在除磷效果良好的 EBPR

系统中，PAOs占比通常>10%，而GAOs丰度<5%
[16-18]

。

因此，通常认为，在适宜的环境条件下，维持PAOs在微

生物群落中的数量优势、抑制 GAOs 的过度生长是

磷富集系统实现良好除磷效果的必要条件。基于此，

磷富集系统的常规运行条件为：以乙酸/丙酸为碳源、

温度≤25℃、好氧/厌氧水力停留时间为 1。5：2，溶解氧

为 2~3mg/L，以抑制 GAOs的过度生长
[3]

。 

然而在许多性能良好的生物膜磷富集系统中，

微生物群落中 GAOs 的相对丰度可超过 20%，相比

之下，PAOs的相对丰度不足10%
[19-20]

，这可能与生物

膜磷富集系统运行条件有关：与 EBPR 系统的运行

条件相比，生物膜系统在好氧段需要更高的溶解氧

浓度(4~6mg/L)
[2,20-21]

；同时由于微生物呈附着态生

长，生物膜系统可以维持更长的污泥龄
[22]

。在 GAOs

相对丰度占优势的情况下，上述生物膜系统总磷去

除率依然可稳定在 90%以上 ，磷富集浓度超过

80mg/L。这一现象对传统认知中 GAOs 在生物除磷

系统中所扮演的“负面角色”提出了质疑。随着对

GAOs 代谢机理认识的不断深入，研究者发现部分

GAOs(如 Micropruina 等)可利用复杂有机物的发酵

产物(如氨基酸)进行代谢，因此这类发酵型聚糖微生

物(FGAOs)的存在反而可以为 PAOs 提供小分子碳

源，有利于复杂碳源条件下 PAOs 的磷代谢
[23]

。此外，

研究者还发现部分 GAOs 能够以 NO3
-

或 NO2
-

为电

子受体，使 NO3
-

或 NO2
-

还原为 N2，在厌氧和缺氧交

替条件下与反硝化聚磷菌(DPAOs)协同实现反硝化

和磷富集的耦合 ，即这类反硝化型聚糖微生物

(DGAOs)的存在有利于磷的富集
[24-25]

。简言之 ， 

GAOs 的富集并不一定会导致系统除磷性能的下

降，GAOs丰度对生物膜系统磷去除与富集效果的影

响尚不明确。 

基于此，本研究以 EBPR 系统的活性污泥作为

接种污泥，在厌氧/好氧交替条件下通过调控水力停

留时间(HRT)、进水 PO4
3-
-P 浓度、合成废水与富

集液体积交换比(VER)等参数富集具有良好磷去除

与富集性能的生物膜，分析聚磷生物膜富集过程中

GAOs 丰度变化对系统磷去除/富集效果以及生物

膜群落代谢特征的影响，从而探究 GAOs 在生物膜

磷富集系统中的作用。 

1  材料与方法 

1.1  接种污泥与模拟污水 

表 1  模拟污水组分浓度及反应器运行主要参数 

Table 1  Concentration of simulated effluent components and main parameters of reactor operation 

污水组分浓度(mg/L) 

厌氧段 好氧段 阶段 

NaAc(以 COD计) NH4 
+ - N PO4 

3- -P PO4 

3- -P NH4 
+ - N 

HRT (厌氧处理+好

氧处理)(h) 
VER 

P1 
挂膜阶段 

P2 
300 15 —— 30 15 4+4 —— 

P3 5 2+4 

P4 5 3+5 富集阶段 

P5 

200 10 

8 

—— 10 

3+5 

1.5:1 

 

用于聚磷生物膜培养的接种污泥取自苏州某 污水处理厂的氧化沟系统(污泥 SS 为 5200mg/L，其
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中 PAOs占比 10。55%，GAOs占比 3。3%)，将 1L接种

污泥投入主反应器用于生物膜培养。实验所用的模

拟污水参照城市污水中各营养物组分和浓度配制，

主要成分包括：CH3COONa(NaAc)、KH2PO4、NH4Cl

以及功能微生物生长所需的微量元素
[26]

，在不同运

行阶段各组分浓度如表 1所示。 

1.2  生物膜反应装置及其运行 

实验装置由主反应器(有效工作容积为 5L，内有

Kaldnes® K2聚乙烯悬浮填料，填充比为 40%)、污水

罐(50L)、富集罐(5L)组成，配备定时器用于控制主反

应器的进水泵、出水泵、曝气泵和搅拌机，实验装置

如图 1所示。 

 

 

图 1  各阶段实验装置示意 

Table 1  Diagram of experimental equipment at each stage 

反应器运行分为挂膜阶段和富集阶段，挂膜阶

段(0~46d)以形成具有良好除磷性能的生物膜为主

要目标，反应器在厌氧、好氧交替条件下连续运行，

厌氧处理和好氧处理后的模拟污水全部排出系统。

待生物膜形成后，反应器运行转入富集模式，具体步

骤为：(1)将模拟污水(5L)泵入主反应器；(2)生物膜经

过厌氧处理完成释磷；(3)将部分污水(体积以 VR 计)

排入富集罐储存；(4)剩余污水(体积以 VS 计)经过好

氧处理后排出反应器；(5)将模拟污水(体积 VS)和富

集液(体积 VR)泵入主反应器(定义 VS ： VR为换水比

VER)，重复步骤 2~4；经过多次厌氧/好氧交替处理后，

富集液中磷浓度逐渐提高并达到峰值，至此一个富

集周期完成，取出全部富集液，由步骤 1 开始新的富

集周期。运行期间，主反应器 pH 值控制在 7。5~7。6，好

氧阶段溶解氧控制在 5~6mg/L，温度不做控制，随室

温在 17~21℃之间变化。 

1.3  常规水质分析方法 

每天选取一个完整的厌氧、好氧周期进行水样

测定，在进行分析之前，所有水样均经 0。45µm滤纸过

滤。COD 采用重铬酸钾快速消解法测定，PO4
3-
-P、

NH4
+
-N、NO2

-

-N、NO3
-

-N等按照国际标准方法进

行测定
[27]

。好氧期间的磷吸收量(PUA)、厌氧期间的

磷释放量(PRA)和磷去除率(PRE)依据以下公式进

行计算： 

 
3 3

4 enrich 4 an,inf
PRA(mg / L) PO - P PO - P− −

= −  (1) 

 

3 3

4 ae.inf 4 ae.eff
PUA(mg / L) PO - P PO - P− −

= −  (2) 

3 3 3

4 ae.inf 4 ae.eff 4 ae.eff
PRE(%) (PO P PO P ) / PO P− − −

= − − − −  

  (3) 

式中：PO4
3-

-Pan.inf 表示厌氧阶段初期磷浓度，mg/L； 

PO4
3-

-Penrich 表示富集液磷浓度，mg/L；PO4
3-

-Pae.inf 表

示好氧初期磷浓度 ，mg/L(富集阶段 PO4
3-

-Penrich= 

PO4
3-

-Pae.inf)；PO4
3-

-Pae.eff表示好氧出水磷浓度，mg/L。 

            rel upt

mg) /
P /HAC

(1 / 2
=

×

(1个厌氧周期内释放的磷( 磷的相对分子质量)

个厌氧周期内消耗乙酸钠的量 乙酸钠的相对分子质量)
 (4) 

式中：Prel 表示磷释放量，mmol；HACupt 表示 COD(以

乙酸钠计)消耗量，mmol。 

4 an,inf 4 ae.eff 4 ae.eff
NRE(%) (NH - N NH - N ) / NH -N+ + +

= −  

  (5) 

  
an,inf ae.eff ae.eff

CRE(%) (COD COD ) /COD= −  (6) 

式中：NRE 表示氨氮去除率；NH4
+
-Nan.inf表示厌氧进

水氨氮浓度，mg/L；NH4
+
-Nae.eff 表示好氧出水氨氮浓

度，mg/L；CRE 表示 COD 去除率；CODan.inf表示厌氧

进水 COD 浓度，mg/L；CODae.eff表示好氧出水 COD

浓度，mg/L。 

1.4  多聚物分析方法 

生物膜样品经冷冻干燥后可进行多聚物的测

定：磷形态利用 31
P
-NMR技术测定

[28]
；聚羟基脂肪

酸(PHA)样品用氯仿分散萃取法制备，然后进行气
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相色谱-质谱分析
[29]

；糖原(Gly)采用硫酸-苯酚法

测定
[30]

。 

1.5  微生物群落组成与基因分析方法 

在第 0d和第 116d分别采集接种污泥和生物膜

样品，在 1500r/min 下离心 5min，去除上清液后置于

-80℃冰箱中保存待测定，后送至美吉公司(上海)进

行高通量测序分析。其中，PCR 扩增采用细菌 16S 

rRNA 的 V3-V4 区通用引物(338F-806R)，F 端和 R

端序列分别为 ACTCCTACGGGAGGCAGCAG、

GGACTACHVGGGTWTCTAAT。 

PICRUSt 是用来预测菌群代谢功能的工具，基

于标记基因序列可预测功能丰度，预测通常是基于

16S rRNA 基因测序数据进行
[31]

。利用获得的 16S 

rRNA基因测序数据与KEGG数据库进行比对，进行

相关功能基因(包括 actP、ackA、pta、acs、pst、

pit、ppk1、ppx、nir、nor和 nos等)的分析。 

2  结果与讨论 

2.1  聚磷生物膜富集培养过程中碳、氮、磷去除

效果 
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图 2  BSBR 系统不同阶段的处理性能 

Fig.2  Processing performance of the BSBR system at different stages 

自第 0d 开始，主反应器厌氧进水 COD 浓度为

300mg/L，好氧进水 PO4
3-
-P 浓度为 30mg/L，此阶段为

生物膜挂膜阶段。至第 11d，反应器的除磷效果显著提

升，PRE由初始的 39。53%快速上升至 58。65% (D11)，但

自第 13d开始，系统 PRE与 COD消耗量开始下降，此

时分别对主反应器内的悬浮污泥和生物膜填料进行

吸、释磷性能的批次实验，并与反应器整体性能进行比

对，结果显示：就吸、释磷性能和碳源利用能力而言，生

物膜填料>泥、膜混合系统>悬浮污泥(图 3)，这意味着

生物膜已经成功富集于载体上，而且具有良好的吸、释

磷能力，可以进行排泥操作。排泥后，生物膜系统的碳、

氮、磷去除效果均有显著提升，至第 46d，系统平均 PRE

达到 91。93%，Prel/HACupt为 0。21P-mmol/C-mmol。 Prel/ 

HACupt 是表征磷富集过程中有机碳利用效率的重要

指标
[32]

，其值越高意味着消耗单位质量的碳源所释放

的磷越多，即生物膜磷富集性能良好。同时生物膜对有

机碳和氨氮的去除效果良好，CRE和NRE均高于80%，

表明生物膜培养已完成。 

此后，生物膜系统进入富集模式，对模拟污水

(PO4
3-
-P浓度为 5mg/L、NH4

+
-N浓度为 10mg/L、

厌氧进水COD浓度为 5mg/L)进行磷富集试验。该阶

段的 PUA 和 PRA 分别最高可达 18。005 和

24。44mg/L，而 PO4
3-
-P。Ana仅为 26。135mg/L，NRE 和

CRE 相应可达到 100%和 66。67%，系统平均 Prel/ 

HACupt 仅为 0。09P-mmol/C-mmol，碳源的利用不足

是该阶段磷富集效果不理想的可能原因，因此自第

65d开始将系统厌氧/好氧HRT由 2h/4h分别延长至

3h/5h，随后系统 COD 消耗量有所提升，CRE 提升至

82。54%，系统平均 Prel/HACupt 也相应地提升至

0。17P-mmol/C-mmol， 富 集 液 磷 浓 度 提 升 至

32。96mg/L。相关文献指出
[22,33]

，碳源的有效利用是影

响系统实现有效磷富集的重要因素，碳源浓度过低

不利于系统运行。因此，利用低碳城市污水进行磷富

集是具有挑战的。 

 

图 3  第 13d 系统性能对比 

Fig.3  Performance comparison of batch experiment on D13 

为了进一步考察生物膜系统的磷富集效果，自

第 80d开始，将模拟污水中的 PO4
3-
-P浓度从 5mg/L

提高至 8mg/L。如图 2 所示，进水磷浓度的提高对系

统总氮去除效果未产生影响，NRE始终稳定在 100%。

但是，生物膜的吸、释磷能力以及碳源利用率均随着

进水磷浓度的提高有所提升，在经过 4 个富集周期

后，PRA 和 PUA 最终升高至 35。665，57。725mg/L， 

CRE提升至89。53%，系统平均Prel/HACupt提升至0。2，

表明生物膜释磷时的碳源利用效率进一步提高，富

集液磷浓度(PO4
3-
-Penrich)逐渐升高至 58。89mg/L，系
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统的磷富集能力增强，可满足化学结晶法进行磷回

收的浓度要求
[34]

。研究表明，进水磷浓度也是影响系

统磷富集效果的重要因素
[15,35]

，进水磷浓度越低越

不利于系统磷富集，其原因可能在于：较低的进水磷

浓度影响细胞内聚磷水平，微生物聚磷代谢(PAM)

受到抑制，转为聚糖代谢模式(GAM)，进而影响磷的

有效富集。近年来，随着工艺技术的发展，城市污水中

磷浓度逐渐下降，利用城市污水实现磷高效富集受

到挑战。 

2.2  聚磷生物膜富集过程中微生物群落结构的变化 

接种污泥与成熟生物膜的微生物群落结构在

门水平上的差异如图 4(a)所示。在接种污泥中，优势

菌门主要为变形菌门 (Proteobacteria)、绿弯菌门

(Chloroflexi)、类杆菌门(Bacteroidota)和放线菌门

(Actinobacteriota)。随着生物膜的形成及其磷富集性

能的不断提升，系统中的优势菌门类别未发生改变，

但各菌门的丰度有较大变化。Proteobacteria 丰度提

升最为显著，由接种污泥中的 21。5%提升至 49。72%。

在现有研究中 ，EBPR 系统中的大多数 PAOs 和

GAOs被认为属于 Proteobacteria
[36-37]

，Proteobacteria

丰度的提升有利于系统磷去除效果的增强
[38]

。此外，

群落中 Bacteroidota 和 Chloroflexi 的丰度在生物膜

富集过程中的比例变化明显 。有研究认为

Bacteroidota 和 Chloroflexi 参 与 脱 氮 过 程 ： 

Bacteroidota和 Chloroflexi是 DPAO的主要来源
[39]

，

其可利用 NO3
-

或 NO2
-

为电子受体进行反硝化脱氮

作用，且 Chloroflexi
[40]
能够降解有机化合物并改善

氮去除。因此，上述微生物在生物膜形成过程中得以

富集可能是系统表现出良好脱氮性能重要原因。 

表 2  测序深度等相关信息 

Table 2  Sequencing depth and other relevant information 

各项参数 具体信息 

Amplified Region 338F_806R 

Sequence 241667 

coverage >99.9% 

登录号 PRJNA1165929 
 

 

图 4  微生物种群分布 

Fig.4  Microbial population distribution 

从属水平可以清晰地看出(图 4(b))，接种污泥与

生物膜中的PAOs主要由Saprospiraceae和Thiothrix

组成 ，GAOs 主要由 Candidatus Competibacter 和

Defluviicoccus 组成。在生物膜形成及其磷富集性能

不断提升的过程中，PAOs 的总体丰度出现下降，由

10。55%(接种污泥)降至 8。55%(生物膜)，而 GAOs 的

总体丰度却显著提高至 34。4%，其中 Candidatus 

Competibacter 的丰度变化最为显著，由 2。7%(接种

污泥)提升至 33。4%(生物膜)，Defluviicoccus 的丰度

略有增加 (0。6%→1%)。结合最近研究报告数据 ： 

Chen
[19]
在 DO=6mg/L，模拟污水 PO4

3-
-P 浓度为

10mg/L 的条件下实现磷富集系统的稳定运行，在高

GAOs 占比(48。24%)的生物膜系统中实现了高效磷

回收(富集液最高可达 235mg/L)；Song 等
[41]
在 DO= 

6mg/L，进水 C/P=32mgCOD/mgP 的 A/O-SBR 系统

中存在高GAOs占比(40。98%)，同时实现了磷的高效
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富集与去除(PRE>80%)，与本系统条件对比，可推断

高 DO是本系统存在高占比 GAOs的原因，且高 DO

条件形成的高GAOs占比条件对磷富集系统性可能

存在一定的促进作用。 

2.3  GAOs富集过程中多聚物代谢的变化 

聚磷(poly-P)、PHA 和糖原(Gly)是 PAOs 代谢

的 3 种基本聚合物
[19]

。在好氧条件下，PAOs 将 PHA

降解为 Gly，产生的能量用于吸收水中的正磷酸盐

(ortho-P)并将其在胞内转化成聚磷(poly-P)储存；在

厌氧条件下 ，poly-P 将作为能源物质被分解成

ortho-P 并释放到胞外，这一过程产生的能量用于摄

入水中的有机碳，并合成 PHA
[42]

。GAOs 的代谢特征

与 PAOs 接近，但是以 Gly 作为能源物质，不参与

poly-P 的合成。因此，生物膜形成过程中上述多聚物

含量的变化可以用于分析 PAOs与GAOs 代谢活性

的变化。 

 

图 5  31P-NMR 图谱示例 

Fig.5  Example of 31P-NMR spectrogram 

 

图 6  不同阶段下各样品不同形态磷占比情况 

Fig.6  The proportion of phosphorus in different forms of samples at different stages 

通过
31

P-NMR 谱图分析可知，接种污泥与生物

膜样品中磷的存在形态为 ：正磷 (ortho-P)、焦磷

(pyro-P)和聚磷(poly-P)(图 5)。对比样品各阶段磷形

态比例分析(图 6)可知：在好氧末期，生物膜中 poly-P

的相对占比较接种污泥有显著提升(3。6%→49。5%)，

且经厌氧分解，生物膜样品中被分解的 poly-P 占比
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提升，poly-P 的大量合成在一定程度上有利于促进

PHA的快速分解和ATP的产生
[32]

。因此，本系统在高

占比 GAOs 条件下，聚磷生物膜依旧可以合成大量

的 poly-P促进磷的富集，PAOs群落丰度降低的情况

下，生物膜内 Poly-P的相对合成量并没有降低，可能

原因在于单个 PAOs的磷代谢能力提高，这是系统磷

富集性能不断提升的原因。 

理论认为GAOs的代谢不参与磷的释放与吸收，

因此磷的释放与 VFA的吸收比(P/VFA)可用来表示

PAOs和 GAOs的相对丰度
[43]

。本研究富集培养的生

物膜中 P/VFA 为 0。31，其低于 PAO 模型的典型值

(0。42~0。50)，这表明系统处于 PAOs与 GAOs共存状

态。据报道，系统中 PHA 和 Gly 的转化与 PAOs 和

GAOs 的代谢活性有关，生物膜中 Gly 的消耗/合成

量达到 1。06/0。54mmol-C，PHA 的合成/消耗量达到

1。41/1。49mmol-C，其消耗与合成量较接种污泥均显

著增加。结合各代谢计量参数模型值对比分析
[44-47] 

(表 3)，本研究富集培养的生物膜中厌氧糖原水解与

VFA 摄取的比值(Gly/VFA)为 0。32，与 PAOs 模型值

(0。29~0。50)相当，远低于 GAOs模型值(0。29~1。12)；本

研究富集培养的生物膜中厌氧 PHA合成与 VFA吸

收比(PHA/VFA)为 0。85，其值接近 PAOs理论模型的

预测，这表明本系统在高占比 GAOs 条件下仍以

PAOs 代谢主导参与，PAOs 代谢能力强于 GAOs， 

PAOs 与 GAOs 的相对丰度不能直接影响系统内的

代谢。 

表 3  化学计量比对磷系统性能的影响比较 

Table 3  Comparison of Stoichiometric Ratios of on the performance of phosphorus systems 

厌氧段 好氧段 研究 

方向 
研究模型/系统 

P/VFA Gly/VFA PHA/VFA P/PHA Gly/PHA 

参考 

文献 

Lab-scale PAO culture 0.22-0.64 0.29-0.96 1.36-1.47 -- -- [46] 

PAO model 0.42 0.33 1.22  -- [45] 

PAO model-TCA cycle pathway 0.75 0.00 0.89 0.41 0.42 [47] 
PAOs 研究 

PAO model-glycolysis pathway 0.50 0.50 1.33 0.41 0.42 [47] 

Lab-scale GAO culture 0 1.12 1.86 -- 0.9 [44] 
GAOs 研究 

GAO model 0 1.12 1.85 0.00 0.65 [44] 

接种污泥 0.22 0.04 0.1 1.12 0.36 
本研究 

生物膜 0.31 0.32 0.85 0.56 0.71 
-- 

 

2.4  生物膜磷富集系统内代谢基因的变化 

对接种污泥和生物膜的微生物样本进行

PICRUSt分析，并利用 KEGG数据库注释功能基因，

可得到代谢途径网络图和基因变化图。如图 7 所示，

碳代谢主要包括乙酸代谢(吸收和利用)、糖原代谢、

PHA 代谢(包括 PHB 和 PHV)、三羧酸循环(TCA)；

磷代谢主要包括磷酸盐跨膜转运和 poly-P 代谢(磷

酸盐的吸收与释放)；氮代谢主要包括反硝化脱氮，各

阶段功能基因的表达与丰度可以反映出该代谢过

程的强度。 

2.4.1  碳代谢  PAOs与 GAOs均会参与碳源的消

耗分解，碳源代谢是功能微生物参与的最为重要的

代谢过程，其主要包括乙酸代谢、糖原代谢、PHA

代谢(包括 PHB 和 PHV)、三羧酸循环(TCA)。HAc

由 actP运送到细胞内，然后由 ackA、pta和 acs降解

成 acetate-CoA
[48]

。如图 7 所示，HAc 代谢关键基因

(actP、pta 和 acs)丰度显著上升并保持高表达，系统

中转运和降解 HAc 的能力都得到了提高。糖原代谢

与 PHA 代谢可为系统提供能量，其代谢能力与系统

磷富集性能存在相关性，HAc利用三羧酸循环(TCA)

或糖原降解产生的还原力(NADH)转化为 PHA(包

括 PHB、PHV)，合成 PHA的还原力 70%来自糖原降

解，其余由TCA循环提供
[49]

。目前已知的糖原代谢途

径包括 Embden-Meyerhof-Parnas(EMP)途径和 

Entner-Doudoroff (ED)途径，Hou 等
[48]
研究分析表

明：EMP和 ED途径共存产生 ATP，为系统提供 HAC

转运和其他反应所需的能量。图 7数据表明，pfk基因

(EMP途径)表达明显高于 edd、eda基因(ED途径)，

即糖原代谢途径以 EMP 途径为主，且该途径在生物

膜形成过程中被加强。Sabba 等
[50]
的研究指出，EMP

代谢活性的增强在一定程度上有利于合成 PHA 还

原力的提升，促进 PHA 的合成，与生物膜中 PHB 合

成的功能基因(phaA、phaB、phaC)，PHV 合成的功

能基因(ACAT、atoB)丰度提升一致。因此，系统中可
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利用的能量充足，进而有利于系统的稳定运 行。 

2.4.2  磷代谢  在好氧阶段，Pi 可通过低亲和力无

机磷转运系统(Pit)和高亲和力磷酸盐 ABC 转运系

统(Pst)。如图 7所示，系统中 pst关键功能基因呈现高

表达，促进了 Pi 的转运，这可能与本系统下的高磷负

荷相关。此外，poly-P代谢中的 ppk、ppx基因的高效

表达与磷代谢功能密切相关：好氧阶段在 ppk 的作

用下，通过PHA分解产生ATP并催化poly-P的转化；

厌氧阶段 poly-P 在 ppx 作用下水解，同时产生 ATP

以促进 HAc 的转运和糖原的合成。传统理论认为磷

代谢仅是 PAOs参与的代谢过程，而GAOs未参与其

中 ，而随着研究的深入 ，有研究者指出 ：GAOs 与

poly-P 代谢相关功能基因(ppk、ppx)存在优势贡

献  

[48,51]
，即高 GAOs 占比的生物膜系统对除磷可能

存在一定的积极作用，且由上述碳代谢分析可知，高

GAOs 占比的生物膜系统中 EMP 代谢活性的增强

有利于促进 PHA 的合成，进而有利于 poly-P 代谢。

综上所述，高 GAOs 富集的生物膜在一定程度上可

促进 ppk、ppx的高效表达并促进 poly-P代谢。 

2.4.3  氮代谢  参与氮代谢的关键功能基因包括

硝酸还原酶(nar)、亚硝酸还原酶(nir)、一氧化氮还

原酶(nor)和一氧化二氮还原酶(nos)，其基因丰度的

提升有利于菌属共同作用实现反硝化氮代谢
[52]

，如

图 7 所示，反硝化代谢途径各关键功能基因表达均

有所提升，其中以 NO还原为 N2O途径和 NO3
-

还原

为 NO2
-

途径尤为突出，NO3
-

还原为 NO2
-

途径主要由

硝酸还原酶(包括 narG和 narH）基因编码作用，硝酸

还原酶在反硝化脱氮过程中发挥主要作用。如图 7

所示，nar 基因呈现高表达，其丰度的有效提升证明

系统反硝化途径的增强。随着聚磷生物膜的富集培

养，Candidatus Competibacter 占比得到大量提升，且

Candidatus Competibacter存在分支属于 DGAOs
[53]

，

具有反硝化能力的DGAOs可利用NO3
-

或NO2
-

为电

子受体，在 nar、nor、nir 等关键功能基因的作用下

进行反硝化脱氮作用，使系统具备高效的同步好氧

脱氮能力。 

 

图 7  代谢途径网络与关键功能基因变化 

Fig.7  Metabolic pathway network with key functional gene changes 

3  结论 

3.1  在 DO=6mg/L、PO4
3-
-P=8mg/L的条件下快速

富集聚磷生物膜的过程中，GAOs丰度的提高显著优

于 PAOs，最终成为生物膜群落中的优势菌；但这并

未对生物膜系统的磷去除与富集效果产生不利影

响，系统总磷平均去除率达到 99。2%，富集液浓度达

到 58。89mg/L。 
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3.2  在GAOs成为优势菌的过程中，PAOs单个细胞

的 PHA 代谢活性和 poly-P 代谢活性均显著增强，

使得生物膜群落以聚磷代谢模式(PAM)为主导，因

此高丰度的GAOs并不一定会导致生物膜系统向聚

糖代谢模式(GAM)转变。 

3.3  GAOs可能通过 EMP代谢途径获取合成 PHA

所需的还原力(NADH)，为 PAOs 在好氧条件下吸磷

提供充足的能量储备 ，从而激发无机磷转运系统

(pst)、poly-P合成代谢基因(ppk)的表达上调，使生物

膜系统表现出良好的磷去除与富集能力。 

3.4  与接种污泥相比，生物膜的反硝化代谢途径表

达增强，其中以 NO还原为 N2O途径和 NO3
-

还原为

NO2
-

途径尤为突出，GAOs(Candidatus Competibacter)

作为潜在的反硝化功能菌使得生物膜磷富集系统

具备同步好氧脱氮能力。 
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