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Обзор посвящен микробиологическим аспектам биологического удаления фосфора из сточных вод.
Кратко изложена история становления биотехнологии и открытия физиологической группы фос-
фат-аккумулирующих бактерий (ФАО), осуществляющих биологическое удаление фосфора путем
поглощения фосфатов и запасания их в виде внутриклеточных полифосфатов. Для ФАО характерен
циклический тип метаболизма, реализующийся при циклической смене анаэробных/аэробных
условий. В анаэробных условиях ФАО поглощают и запасают органические соединения за счет
энергии деградации внутриклеточных полифосфатов. При смене анаэробных условий на аэробные
или появлении альтернативного акцептора электронов, ФАО поглощают фосфаты и синтезируют
внутриклеточные полифосфаты, используя для этих процессов накопленные в анаэробных услови-
ях внутриклеточные полимерные источники углерода и энергии. Описаны основные представители
ФАО, их метаболические модели и физиологические особенности. Рассмотрены основные принци-
пы реализации биотехнологии, использующиеся в практике очистки сточных вод от фосфора и дру-
гих биогенных элементов.
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Фосфор – биогенный элемент, играющий клю-
чевую роль во многих природных и искусственных
экосистемах. Интенсификация его добычи и ис-
пользования для обеспечения растущего населе-
ния сельскохозяйственной продукцией привела к
возникновению двух масштабных проблем:

– массовой эвтрофикации водоемов, вызван-
ной увеличением в них концентрации фосфора из-
за увеличения его сброса со сточными водами [1];

– опасности возникновения в ближайшие де-
сятилетия глобального дефицита фосфора в связи
с ограниченностью и невозобновляемостью его
минеральных запасов [2].

Возможные пути решения этих проблем – раз-
работка и внедрение реализуемых на практике и
экономически обоснованных технологий ре-
утилизации фосфора, обеспечивающих: (1) его
извлечение из сточных вод до экологически без-
опасного уровня и (2) перевод извлеченного

фосфора в товарный продукт для повторного
использования [1, 3].

Существует множество путей очистки сточных
вод от фосфора, наиболее распространенные из
них – физико-химический, биологический и ком-
бинированный [4, 5]. Считается, что наиболее эф-
фективный и экономически привлекательный
путь извлечения фосфора с последующей реутили-
зацией (по крайней мере, на крупных сооружениях
очистки муниципальных сточных вод) – внедре-
ние технологий, основанных на биологическом
удалении фосфора и комбинаций биологическо-
го удаления с химическим осаждением [3, 6, 7]. В
настоящей работе используется устоявшийся в
отечественной литературе термин “биологиче-
ское удаление фосфора”, соответствующий ан-
глоязычному термину “Enhanced biological phos-
phorus removal”, в котором подчеркивается тот
факт, что удаление фосфора улучшено (En-
hanced) в результате протекания особых биологи-
ческих процессов.
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История изучения процесса биологического уда-
ления фосфора и выделение группы фосфат-акку-
мулирующих микроорганизмов. Впервые биологи-
ческое удаление фосфора активным илом было
отмечено группой исследователей из Индии в
1959 г. [8], обнаружившей, что при определенных
условиях активный ил очистных сооружений
способен накапливать фосфор в количестве, су-
щественно превышающем потребности в фосфо-
ре обычной микробной биомассы. Было также
продемонстрировано, что это явление имеет био-
логическую природу (подавляется тепловой обра-
боткой, ингибируется токсичными веществами,
требует аэрации).

В дальнейшем систематические исследования
активного ила на сооружениях биологической
очистки и в лабораторных условиях позволили
установить основные условия биологического
удаления фосфора, разработать и внедрить пер-
вые технологии биологической очистки сточных
вод от фосфора, часть из которых не потеряла ак-
туальность до сих пор [9–13]. Несмотря на отсут-
ствие на этом этапе детальной биохимической
картины процесса, был определен основной
принцип биологического удаления фосфора: со-
здание для активного ила чередования анаэробио-
за с наличием легкодоступного органического ве-
щества (главным образом, летучих жирных кис-
лот) и аэробных или аноксидных условий без
легкодоступного органического вещества. В соот-
ветствии с общепринятой в области очистки сточ-
ных вод терминологией, под аноксидными усло-
виями мы понимаем отсутствие в среде кислорода,
но присутствие конечных акцепторов электронов
в форме нитратов и (или) нитритов. Такая смена
обеспечивала потребление органического веще-
ства и выброс фосфатов из активного ила в анаэ-
робной фазе, а затем, при поступлении кислорода
или других акцепторов электронов потребление
фосфатов. При этом в аэробный период поглоща-
ется фосфатов больше, чем выбрасывается в
анаэробный, что приводит к снижению их кон-
центрации в сточной воде в конце аэробного пе-
риода (рис. 1) [14]. В аэробной фазе происходит
обогащение активного ила фосфором: если в
обычном активном иле количество фосфора со-
ставляет около 0.015 мг Р/мг взвешенных веществ
(ВВ), то в обогащенном – до 0.05–0.1 мг Р/мг ВВ
[15]. В большинстве технологий удаление фосфо-
ра заключается в его выведении из системы в
конце аэробного периода вместе с активным
илом (т. н. “избыточным активным илом”), обо-
гащенным фосфором.

Уже ранние исследования активных илов, осу-
ществляющих удаление фосфора, привели к за-
ключению о микробиологическом характере этого
процесса и к выделению особой физиологической
группы организмов, его осуществляющих – “фос-
фат-аккумулирующих организмов” (ФАО) [16, 17].

Основные признаки ФАО. В клетках многих про-
кариот и эукариотных организмов обнаруживают-
ся полифосфаты, существующие как в свободном
состоянии, так и в связанном, в виде комплексов с
катионами, белками и нуклеиновыми кислотами.
Первоначально предполагалось, что функции этих
полимеров ограничивается созданием биохимиче-
ского резерва фосфатов и внутриклеточного запаса
энергии, однако впоследствии было установлено,
что полифосфаты играют важную роль и в других
процессах – регуляции активности ферментов,
контроле экспрессии генов, отвечающих за устой-
чивость к стрессовым условиям и голоданию,
участвуют в мембранном транспорте, образовании
клеточных оболочек [18, 19].

Среди полифосфат-содержащих микроорга-
низмов была выделена группа ФАО, представите-
ли которой осуществляют удаление фосфора из
сточных вод за счет способности к внутриклеточ-
ному накоплению фосфора в количествах, суще-
ственно выше необходимого для обеспечения
жизнедеятельности обычных гетеротрофных бак-
терий (до 0.38 мг Р/мг сухого беззольного веще-
ства [20–22]). Особенности этой группы микро-
организмов проявляются при циклической смене
условий среды, задающейся в биореакторах для
осуществления биологического удаления фосфо-
ра. К ФАО изначально были отнесены аэробные
микроорганизмы, характеризующиеся следую-
щими свойствами [23–25] (рис. 1).

1. Способностью в анаэробных условиях, по-
глощать легкоусвояемые органические соедине-
ния и запасать их в форме внутриклеточных по-
лимеров (главным образом, полигидроксиалка-
ноатов, ПГА), одновременно с деградацией
внутриклеточных полифосфатов и выбросом
фосфатов в среду. Основные органические суб-
страты для ФАО – летучие жирные кислоты (аце-
тат и пропионат), трансформируемые в ПГА.

2. Способностью в аэробных условиях и (или)
наличии альтернативного акцептора электронов
(нитратов или нитритов) поглощать ортофосфа-
ты и синтезировать внутриклеточные полифос-
фаты, используя для этих процессов накоплен-
ные в анаэробных условиях внутриклеточные по-
лимерные источники углерода и энергии. В этих
условиях происходит рост биомассы клеток.

Отметим, что открытие группы ФАО высвети-
ло необычную особенность микробной физиоло-
гии: оказалось, что в анаэробных условиях могут
активно функционировать строго аэробные мик-
роорганизмы [23]. Цикличность явлений, проте-
кающих в метаболических процессах, связанных
с удалением фосфора послужило основой для вы-
деления нового способа микробного существова-
ния – циклического типа метаболизма [26].

Основная биохимическая модель и соответству-
ющие ей представители ФАО. Осуществляющие
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ФАО биохимические процессы до конца не дета-
лизированы, что связано с отсутствием чистых
культур основных представителей ФАО и разно-
образием путей метаболизма бактерий этой груп-
пы. На основании ранних исследований активно-
го ила промышленных сооружений, а также лабо-
раторных работ с обогащенными ФАО культурами
были разработаны две основные биохимические
модели метаболизма ФАО: модель Мино [27, 28] и
модель Комо и Вентцеля [29, 30]. В настоящее
время модель Мино считается доминирующей,
хотя результаты ряда исследований показывают
возможность существования обоих механизмов,
величина вклада которых в суммарный процесс
может зависеть от внешних условий и физиологи-
ческого состояния клеток ФАО [31, 32]. Согласно
модели Мино (рис. 2), ФАО относятся к аэроб-
ным гетеротрофным организмам, способным в
анаэробных условиях поглощать летучие жирные
кислоты (ацетат и пропионат) и запасать их в виде
поли-β-гидроксиалканоатов. Основной источ-
ник энергии в анаэробных условиях – гидролиз
внутриклеточных полифосфатов. Образующиеся
ортофосфаты выбрасываются из клеток парал-
лельно с выходом контр-ионов (Mg2+ и К+) в со-

отношении P : Mg2+ : K+ = 1 : 0.33 : 0.33. НАДН,
необходимый для синтеза ПГА в анаэробных
условиях, образуется при распаде гликогена, реге-
нерирующегося в аэробных условиях. Источника-
ми энергии в анаэробной стадии служит как гид-
ролиз полифосфатов, так и катаболизм гликогена.

В аэробной фазе происходит катаболизм внут-
риклеточных ПГА, синтез на продуктах их распа-
да “обычной” биомассы ФАО и регенерация гли-
когена. В аэробной фазе происходит поглощение
ортофосфатов, сопряженное с переносом ионов
Mg2+ и К+, и создание внутриклеточного пула по-
лифосфатов.

Общепризнанным представителем ФАО счита-
ется “Candidatus Accumulibacter phosphatis”, входя-
щий в cемейство Rhodocyclacea класса Betaproteobac-
teria [33]. “Ca. Accumulibacter phosphatis” относят к
некультивируемым микроорганизмам, и в чистой
культуре его до сих пор выделить не удалось.

Результаты исследований микробных сооб-
ществ активного ила и обогащенных ФАО лабо-
раторных культур указывают на то, что во многих
случаях именно “Ca. Accumulibacter phosphatis”
играет доминирующую роль в процессе биологи-

Рис. 1. Цикл биологического удаления фосфора. Концентрация в сточной воде внеклеточных ортофосфатов (Pi) и ле-
тучих жирных кислот (ЛЖК) (а) и внутриклеточного содержания ПГА, полифосфатов и гликогена (б) в анаэробный
период с наличием легкодоступного органического вещества (I) и аэробный период (или при наличии в среде нитра-
тов или нитритов) без легкодоступного органического вещества (II).
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ческого удаления фосфора на промышленных
очистных сооружениях, и метаболизм этих бакте-
рий полностью соответствует основной биохими-
ческой модели ФАО [34–40]. Известное место-
обитание “Ca. Accumulibacter phosphatis” – ак-
тивные илы сооружений биологической очистки
сточных вод, хотя имеются данные о присутствии
этих прокариот не только в активном иле, но и в
осадках пресноводных водоемов и эстуарий [41].

Установлено, что существует две основные
филогенетические группы “Ca. Accumulibacter
phosphatis” (тип I и тип II), каждая из которых в
свою очередь подразделяется на клады: тип I – на
клады от IА до IЕ и тип II на клады от IIA до II I)
[25, 26, 41–44]. Причем показана связь состава
ФАО (кладов) с типом очистных сооружений,
условиями питания (ацетат или пропионат), но
не с географическим положением [45].

В связи с отсутствием изолятов, исследования
“Ca. Accumulibacter phosphatis” в значительной
степени связаны с молекулярно-биологическим
анализом высокообогащенных ФАО смешанных
культур [46–48]. Результаты таких исследований
зачастую противоречивы, что может быть объяс-
нено неоднородностью метаболизма этих микро-

организмов, варьированием свойств бактерий с
изменением внешних условий, недостаточной
степенью обогащения в накопительных культу-
рах. Например, Мартин с совт. [46], анализируя
метагеном обогащенной “Ca. Accumulibacter phos-
phatis” биомассы, обнаружили полный набор ге-
нов фиксации азота и фиксации CO2. Однако
позднее эти гены были выявлены только у штам-
ма, принадлежащего к типу II, но не типу I [49].
Исследования экспрессии генов цикла трикарбо-
новых кислот выявили значительные расхожде-
ния в анаэробном и аэробном метаболизме раз-
личных популяций Accumulibacter [50]. Было по-
казано, что представители “Ca. Accumulibacter
phosphatis” имеют как общие пути центрального
метаболизма углерода и фосфора, так и специфи-
ческие, связанные со спектром используемых ор-
ганических субстратов и акцепторов электронов
[51]. На основании протеомного анализа было
установлено, что анаэробная деградация гликоге-
на у всех изученных Accumulibacter осуществля-
ется по пути Эмбдена–Мейергофа–Парнаса [52].
Результаты исследований изменения метатран-
скриптома в ходе анаэробно/аэробного цикла по-
казали первостепенное значение для Accumulibacter

Рис. 2. Основная модель метаболизма ФАО в анаэробный (а) и аэробный (предполагающий наличие акцептора элек-
тронов) период (б).
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регуляции на уровне транскрипции и возможность
использовать более широкий спектр источников
углерода, чем предполагалось ранее [53].

Следует отметить, что даже при высокой чис-
ленности “Ca. Accumulibacter phosphatis”, участие
этих микроорганизмов в удалении фосфора не
всегда находит подтверждение. Например, ино-
гда большинство клеток “Ca. Accumulibacter
phosphatis” в удаляющем фосфор активном иле не
содержат полифосфатов [54, 55], что косвенно
указывает на наличие других микроорганизмов,
принадлежащих к группе ФАО и осуществляю-
щих удаление фосфора. Исследования предста-
вителей ФАО типа IIA показали, что со снижени-
ем внутриклеточного содержания полифосфатов
эта группа прокариот способна переключаться на
метаболизм, не связанный с аккумулированием
полифосфатов [22], т.е. выпасть из рамок опреде-
ления ФАО.

С высокой вероятностью к “классическим”
ФАО относятся некультивируемые бактерии
“Candidatus Halomonas phosphatis” (в настоящее
время “Candidatus Accumulimonas spp.”), обнару-
живаемые в активных илах сооружений, работаю-
щих по технологиям биологической очистки во-
ды от фосфора [56]. “Ca. Halomonas phosphatis”
относится к гаммапротеобактериям, способен к
запасанию органического вещества в виде ПГА в
отсутствие акцепторов электронов, а в аэробных
условиях – поглощать ортофосфат с синтезом по-
лифосфатов.

Представители ФАО с типом метаболизма, от-
личным от основной метаболической модели. Мо-
дель Мино считается “классической” и удовлетво-
рительно описывает процессы биологического
удаления фосфора на многих полномасштабных
сооружениях и в лабораторных условиях при рабо-
те с культурами, обогащенными “Ca. Accumuli-
bacter phosphatis” – доказанным представителем
группы ФАО, осуществляющим процесс очистки
сточной воды от фосфора. Однако в результате
исследования микрофлоры активных илов совре-
менными методами [57] выявляются новые мик-
роорганизмы, метаболически не соответствующие
модели Мино, но способные к накоплению поли-
фосфатов и претендующие на участие в очистке
сточной воды от фосфора [58, 59]. Поэтому в по-
следние годы наблюдается тенденция к расшире-
нию рамок, ограничивающих принадлежность
микроорганизмов к ФАО. В частности, увеличил-
ся спектр субстратов, используемых микроорга-
низмами, способными к циклическому потребле-
нию/выбросу фосфатов; у многих кандидатов в
группу ФАО обнаружена способность к сбражива-
нию и т.д. [40, 58, 59].

Ряд исследователей относят к ФАО грамполо-
жительные аэробные актинобактерии Tetras-
phaera, повсеместно обнаруживаемые в удаляю-

щих фосфор активных илах, но не полностью со-
ответствующие основной модели ФАО [60–63].
Как и “Ca. Accumulibacter phosphatis”, эти бакте-
рии в аэробных условиях способны потреблять
ортофосфаты и накапливать их в виде внутрикле-
точного полифосфата при условии, что в преды-
дущей анаэробной фазе в среде содержался легко
усваиваемый органический субстрат. Однако, в
отличие от “классической” биохимической моде-
ли ФАО, бактерии Tetrasphaera в анаэробных
условиях ассимилируют целый спектр органиче-
ских соединений, включая глюкозу и аминокис-
лоты без образования ПГА [64–66]. Группой
Кристиансен с соавт. было проведено исследова-
ние генома нескольких изолятов Tetrasphaera,и
создана метаболическая модель этой группы, су-
щественно отличающаяся от “классической” мо-
дели ФАО [66]. Согласно этой модели, в анаэроб-
ных условиях часть потребляемой глюкозы фер-
ментируется с образованием сукцината и других
метаболитов. В качестве запасного вещества Tet-
rasphaera синтезируют гликоген, используя энер-
гию гидролиза полифосфатов и ферментации
субстрата. В течение аэробного периода запасен-
ный гликоген катаболизируется, обеспечивая
энергией процессы роста и восстановления запа-
сов полифосфата, необходимые для следующего
анаэробного цикла развития. Относящиеся к
ФАО Tetrasphaera способны к денитрификации.
Показано, что бактерии группы Tetrasphaera в
анаэробных условиях способны к поглощению и
внутриклеточному накоплению глицина и про-
дуктов его ферментации, которые в аэробных
условиях служит источником энергии для био-
синтеза, поглощения ортофосфатов и синтеза по-
лифосфатов [67]. В настоящее время из активного
ила выделено несколько видов рода Tetrasphaera:
T. australiensis, T. japonica [61], T. elongata [68, 69],
T. jenkinsii, T. vanveenii и T veronensis [70].

Кандидатом в группу ФАО считаются актино-
бактерии Microlunatus phosphovorus – грамположи-
тельные кокковидные неподвижные и не образу-
ющих спор прокариоты, характеризующиеся
строго аэробным хемоорганотрофным типом об-
мена. Новый вид использует в анаэробных усло-
виях не ацетат, а сахара, отличаясь от основной
модели метаболизма ФАО [71, 72]. В аэробный
период цикла Microlunatus phosphovorus аккумули-
рует полифосфаты до 166 мг фосфора/г сухих кле-
ток без внешнего органического источника угле-
рода и энергии [73].

Обобщенная схема метаболических путей Tet-
rasphaera и других ФАО, не соответствующих ос-
новной биохимической модели, приведена на
рис. 3.

Новый кандидат в группу ФАО – сульфидо-
кисляющие бактерии Thiothrix caldifontis, облада-
ющие миксотрофным типом метаболизма, ис-
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пользующие внутриклеточный пул серы в каче-
стве источника энергии [75, 76]. В циклических
аэробно/анаэробных условиях T. caldifontis спосо-
бен в анаэробной фазе запасать углерод в форме
ПГА и генерировать требуемую для этого энер-
гию за счет гидролиза полифосфата. В аэробный
период происходит утилизация ПГА для роста,
поглощения фосфатов с образованием полифос-
фатов, а также образование гликогена. Культура,
обогащенная T. caldifontis, способна аккумулиро-
вать 100 мг фосфора/г сухого беззольного веще-
ства. Дополнительным источником энергии в
этой фазе может быть окисление внутриклеточ-
ной серы до сульфата.

С использованием молекулярно-биологиче-
ских и эко-физиологических методов показана
возможность участия в биологическом удалении
фосфора и других микроорганизмов, принадлежа-
щим к родам Dechloromonas [77, 78], Gemmatimonas
[79], Malikia [80], Thauera [81], а также некультиви-
руемых цианобактерий “Candidatus Obscuribacter
phosphatis” [82]. Однако принадлежность перечис-
ленных бактерий к группе ФАО требует более ве-
сомой доказательной базы.

Стехиометрия биологического удаления фосфо-
ра. Для выяснения путей метаболизма ФАО и оп-

тимизации технологий биологического удаления
фосфора большое значение имеет знание стехио-
метрии и кинетики основных биохимических про-
цессов. Центральный обобщенный стехиометри-
ческий показатель метаболизма ФАО – отноше-
ние количества выделенного клетками фосфора
фосфатов к количеству поглощенного ими в анаэ-
робной стадии органического вещества (Р/С), то-
гда как наиболее технологически-значимым для
очистки воды от фосфора представляется отноше-
ние удаляемого фосфора к количеству потребляе-
мого органического субстрата.

В большинстве случаев расчет стехиометриче-
ских показателей проводится по технологическим
показателям работы промышленных сооружений,
осуществляющих биологическое удаление фосфо-
ра. Детальные исследования стехиометрических
характеристик метаболизма ФАО, их связи с
внешними условиями и внутриклеточным соста-
вом клеток были проведены главным образом с ис-
пользованием лабораторных культур, обогащен-
ных “Ca. Accumulibacter phosphatis” [22, 83].

Выполненный в соответствии с основной мо-
делью ФАО расчет показывает, что в анаэробной
фазе при потреблении ацетата отношение P/C за-
висит от кислотности среды, увеличиваясь от 0.2

Рис. 3. Основные метаболические пути Tetrasphaera и других ферментирующих ФАО в анаэробный (а) и аэробный пе-
риод (б) [67, 73, 74].
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до 0.75 моль P/моль C при возрастании рН от 5.5
до 8.5. При нейтральной реакции среды Р/С со-
ставляет около 0.5 [84]. Многочисленные экспери-
ментальные данные, полученные с использовани-
ем обогащенных “Ca. Accumulibacter phosphatis”
лабораторных культур и удаляющих фосфор актив-
ных илов полномасштабных очистных сооруже-
ний, как правило, подтверждают расчет: величины
Р/С в большинстве случаев находятся в пределах
0.25–0.75 моль P/моль C [21, 83, 84]. Вместе с тем,
соотношение Р/С во многом определяется фи-
зиологическим состоянием культуры, в частно-
сти, количеством запасенных в аэробный пери-
од полифосфатов [22]. Для Teterasphaera при ис-
пользовании глицина Р/С составило 0.48 моль
P/моль C [67], а для Microlunutus phosphovorus при
росте на смешанном органическом субстрате –
0.39 моль P/моль C [85].

Отношение (суммарный удаленный из раство-
ра фосфор)/(поглощенное органическое веще-
ство) – показатель чрезвычайно вариабельный. В
соответствии с основной моделью ФАО, для
включения 1 мг фосфора в полифосфат необхо-
димо потребление около 24 мг ацетата [86]. Экс-
периментальные данные показывают, что этот
показатель изменяется в широких пределах от 8
до 25 мг в зависимости от условий проведения
эксперимента или используемой технологии био-
логического удаления фосфора [20, 21]. В техно-
логической практике принимают, что при удале-
нии 1 мг фосфора расходуется 7–10 мг легкодо-
ступного органического вещества (ацетата) [87], а
для надежного удаления фосфора органического
вещества требуется около 20 мг [14].

Влияние внешних факторов на ФАО. Существо-
вание ФАО в консорциуме микроорганизмов ак-
тивного ила и успешность биологического удале-
ния фосфора на очистных сооружениях определя-
ется многими факторами: наличием и природой
легкодоступных источников углерода и энергии,
природой акцепторов электронов, режимом цик-
лов, температурой, кислотностью среды, наличием
необходимых микроэлементов и т.д.

Одной из основных причин падения эффектив-
ности биологического удаления фосфора считает-
ся неблагоприятный для ФАО исход конкуренции
за органическое вещество с гликоген-аккумулиру-
ющими организмами (ГАО). ГАО – физиологиче-
ская группа аэробных микроорганизмов, способ-
ных к существованию в циклических условиях,
сходных с ФАО. ГАО поглощают и накапливают
внутри клеток органический субстрат в анаэроб-
ных условиях, а затем используют его для синтеза
биомассы и получения энергии в аэробных усло-
виях [88, 89]. В первом приближении биохимиче-
ские модели ФАО и ГАО близки, однако у ГАО
отсутствует цикл “фосфаты–полифосфаты”, т.е.
при развитии ГАО наблюдается снижение в ак-

тивном иле доли ФАО и падение эффективности
удаления фосфора. Считается, что исход конку-
ренции ФАО – ГАО определяется температурой,
соотношением в среде органического вещества к
фосфатам (доступностью фосфора), типом орга-
нического субстрата и кислотностью среды [89].

Зависимость от температуры. Для ФАО опти-
мальной, как правило, оказывается температура
около 20°С, однако достаточно высокая актив-
ность наблюдается даже при 5°С [90, 91]. Со сни-
жением температуры с 20 до 5°С эффективность
биологического удаления фосфора после кратко-
временного падения может даже возрастать, пре-
вышая в несколько раз величины, характерные
для условий при 20°С [92]. По этой причине неко-
торые авторы относят ФАО к психрофильным
микроорганизмам или к мезофилам, погранич-
ным с психрофилами [93, 94]. Повышение темпе-
ратуры куьтивирования до 30–35°С ведет к сни-
жению тотальной активности ФАО [93].

Считается, что от температуры зависит итог
может исход конкуренции в активном иле между
ФАО и ГАО, а при температуре 20°С и ниже кон-
курентное преимущество получают ФАО. На-
пример, при понижении температуры культи-
вирования с 20 до 10°С в циклической культуре,
обогащенной ГАО, наблюдалось постепенное
вытеснение ГАО представителями ФАО [96].
Наоборот, при повышении температуры ФАО
вытесняются из системы мезофильными ГАО.
Основанием для такого вывода служат факты
увеличения доли ГAO при температурах выше
20°С, а также зависимость от температуры скоро-
стей выделения фосфатов и потребления ацетата
в анаэробных условиях [96, 97].

Вместе с тем, имеются сообщения о стабиль-
ном и эффективном процессе удаления фосфора
(в результате метаболизма ФАО) и при темпера-
турах 28–30°С, характерных для очистных соору-
жений в тропическом климате [98–102]. В работе
Онга с соавт. [103] показано устойчивое удаление
фосфора при повышении температры с 24 до 32°С.
Авторы предполагают, что “Ca. Accumulibacter
phosphatis” тип IIF обладает высокой устойчиво-
стью к воздействию тепла, что и позволяет вести
процесс удаления фосфора даже при 32°С. В другой
работе этого коллектива [98] показано, что доста-
точно высокая эффективность удаления фосфора и
повышенное соотношение ФАО/ГАО сохраняется
при температуре 28°С: бактерии группы ФАО
“Ca. Accumulibacter phosphatis” и ГАО составили
соответственно 36 и 7%. Стабильное удаление
фосфора при высоких температурах удалось по-
лучить и при использовании “стратегии мульти-
цикла” – многократном чередовании условий
аэробиоза/анаэробиоза в ходе одного цикла уда-
ления фосфора [104].
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Способность к денитрификации и влияние
нитритов. Оценка способности к использова-
нию нитратов или нитритов в качестве акцепто-
ров электронов денитрифицирующими ФАО
(ДФАО) – важнейшее научно-практическое на-
правление исследований, связанное с экономи-
ческими преимуществами использования де-
нитрификации в технологиях очистки сточных
вод от биогенных элементов. По сравнению с
процессами удаления фосфора и азота, осу-
ществляемыми разными группами организмов
(ФАО плюс “обычные” денитрифицирующие
микроорганизмы), использование ДФАО приво-
дит к тем же результатам, но с меньшим потреб-
лением кислорода и с меньшим приростом био-
массы [105]. Соответственно, в промышленных
биореакторах могут быть снижены энергозатраты
на принудительную аэрацию и расходы, связан-
ные с обработкой образующегося осадка. Кроме
того, ДФАО на удаление Р и азота используют
меньше легкодоступного органического веще-
ства, находящегося в муниципальной сточной во-
де в дефиците, и зачастую ограничивающего глу-
бину удаления этих элементов [106]. Кроме того,
способность к денитрификации – один из воз-
можных факторов, определяющих исход конку-
ренции между ФАО и ГАО.

Существование способных к денитрифика-
ции, по крайней мере некоторых представителей
ФАО, не вызывает сомнений, так как одновре-
менное удаление P и денитрификация в близких к
бескислородным условиях наблюдалось как в ла-
бораторных установках, так и на полномасштаб-
ных сооружениях [107, 108]. Однако организмы,
участвующие в этих процессах, до сих пор деталь-
но не изучены. Ланхем с соавт. [107] отмечают,
что в отношении “Ca. Accumulibacter phosphatis”
доминируют две гипотезы: 1) существуют не-
сколько фенотипов: неспособные к денитрифи-
кации ФАО, нитрит-восстанавливающие ДФАО
(в основном связанные с “Ca. Accumulibacter
phosphatis” тип II) и нитрат-восстанавливающие
ДФАО (связанные с “Ca. Accumulibacter phospha-
tis” тип I) [109, 110]; 2) существует только один
фенотип – нитрит-восстанавливающие ДФАО, а
превращение нитрата в нитрит в микробном кон-
сорциуме активного ила осуществляется сопут-
ствующими популяциями [111, 112]. Что касается
относящихся к ФАО представителей Tetrasphaera,
то их поглощение Р при денитрификации оказа-
лось очень низким [113].

Несмотря на способность использовать нитри-
ты в качестве акцептора электронов, при высоких
концентрациях нитрита наблюдается ингибирова-
ние метаболических процессов ФАО [114–116]. В
настоящее время установлено, что ингибирующее
воздействие оказывает не столько нитрит, сколько
свободная азотистая кислота, подавляющая мета-
болическую активность ФАО как в аэробный (или

аноксидный), так и в анаэробный период. Показа-
но [117], что в аэробной фазе уже в диапазоне кон-
центраций 0.36–0.52 мкг N-HNO2/л происходит
50%-ное снижение скорости поглощения ФАО
ортофосфатов, образования гликогена и скорости
роста, причем ингибирующий эффект проявляется
сильнее в процессах анаболизма, чем в катаболиче-
ских реакциях (окислении полигидроксиалкано-
атов). При концентрациях 2–10 мкг N-HNO2/л
происходило полное ингибирование этих про-
цессов [117, 118].

В условиях денитрификации поглощение фос-
фатов ингибировалось азотистой кислотой при
концентрациях менее 2 мкг N-HNO2/л, а при кон-
центрации 20 мкг N-HNO2/л – полностью подавля-
лось [119]. При содержании 44 мкг N-HNO2/л на-
блюдалось “переключение” денитрифицирую-
щих ФАО на анаэробный метаболизм (выброс
фосфатов и распад гликогена), несмотря на при-
сутствие нитратов как акцептора электронов
[120]. Показано, что в анаэробном периоде ско-
рость поглощения органического вещества пада-
ла вдвое при концентрациях азотистой кислоты
1–2 мкг N-HNO2/л [121].

Влияние фосфатов. В работах Уэллса с соавт.
[122] установлено, что концентрация фосфатов
оказывала существенное влияние на структуру и
обилие микробного сообщества ФАО, а при ли-
мите по фосфору доминирует “Ca. Accumulibacter
phosphatis” тип II. Эти результаты подтверждены
японскими исследователями [123], установивши-
ми, что избыточная концентрация фосфатов ин-
гибирует активность ФАО, причем ингибирую-
щий эффект более выражен у представителей
“Ca. Accumulibacter phosphatis” типа II, чем у типа I.
В условиях лимита по фосфору, при концентра-
циях менее 5 мг Р/л, среди представителей
“Ca. Accumulibacter phosphatis” доминирует тип II,
тогда как при концентрациях 50–500 мг Р/л пре-
имущество получают представители типа I. Для
описания зависимости скорости роста ФАО от
концентрации фосфора фосфатов авторы исполь-
зуют модифицированную кинетическую модель
Михаэлиса–Ментен с учетом ингибирования:

где V и Vmax – актуальная и максимальная удель-
ные скорости потребления субстрата, s – концен-
трация субстрата. Km и Ki – константы полунасы-
щения и ингибирования соответственно, числен-
ные значения которых приведены в табл. 1.

Следует отметить, что концентрация фосфора
фосфатов в сточных водах, как правило, находит-
ся в пределах 1–10 мг P-PO4/л, когда ингибирую-
щий эффект не проявляется, при этом выражен
положительный эффект фосфатов на активность
и скорость роста ФАО.

( ) ( )[ ]= + +max 1 ,m iV V s K s s K
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Биотехнологические аспекты биологического
удаления фосфора. Создание циклических усло-
вий, необходимых для успешного развития ФАО
и проведения биологического удаления фосфора,
в полной мере осуществляется при циклическом
культивировании микроорганизмов [124]. Этот
тип культивирования основан на последователь-
ной смене нескольких фаз выращивания с отли-
чающимися друг от друга условиями роста и про-
должительностью цикла, сопоставимым (мень-
шим) с продолжительностью цикла клеточного
деления (удвоения биомассы). Прохождение фаз
роста в определенной последовательности обес-
печивает конкурентоспособность ФАО и осу-
ществление биологического удаления фосфора.
Циклически меняющимися факторами могут
быть любые физико-химические параметры –
температура, концентрация кислорода, содер-
жание и состав органического вещества и т.п. В
случае ФАО, такими параметрами служит кон-
центрация акцепторов электронов (кислорода,
нитратов, нитритов) и легкодоступных органиче-
ских веществ, а продолжительность цикла уста-
навливается меньше, чем время удвоения био-
массы [26]. Циклическое культивирование может
включать элементы и непрерывного, и периоди-
ческого культивирования, чередующиеся на про-
тяжении одного цикла выращивания в опреде-
ленном порядке.

Создание циклических условий для развития
обогащенного ФАО активного ила и осуществ-
ления процесса удаления фосфора связано,
главным образом, с использованием цикличе-
ских реакторов типа SBR (Sequencing Batch Re-
actor – последовательный периодический реак-
тор; синонимы: последовательно-циклический
реактор, реактор последовательно периодиче-
ского действия, реактор последовательно-пере-
менного действия, реактор циклического дей-
ствия), а также с организацией внутренних ре-
циклов в проточных биореакторах [125].

На небольших и среднего масштаба сооруже-
ниях биологическая очистка сточных вод от фос-
фора, а также лабораторные исследования прово-
дятся, как правило, в реакторах типа SBR [126,
127], позволяющих в одной емкости за один цикл
культивирования провести культуру ФАО или ак-
тивный ил через серию фаз, составляющих еди-
ный цикл очистки сточной воды. Как и в случае с
обычным периодическим культивированием,
цикл очистки воды в SBR начинается заполнени-
ем реактора исходной средой (сточной водой), и
заканчивается удалением отработанной среды
(рис. 4).

После подачи сточной воды в биореактор, ча-
стично заполненный уплотненным активным
илом (1), иловая смесь инкубируется в анаэроб-
ных условиях (2), где происходит гидролиз поли-

фосфатов с выходом фосфатов из клеток ФАО и
потребление содержащегося в поступающей сточ-
ной воде легкодоступного органического вещества.
В следующей фазе (3) иловую смесь аэрируют,
ФАО окисляют запасенное органическое вещество
и поглощают фосфаты с образованием полифос-
фатов. Затем следует период отстаивания (5) и
удаления из биореактора очищенной сточной во-
ды. Часть обогащенного полифосфатами актив-
ного ила выводится из системы (т.н. избыточно-
го активного ила). После этого цикл очистки по-
вторяется. При жестком соблюдении условий
существования ФАО, степень обогащения ак-
тивного ила этими микроорганизмами в таких
установках может достигать 90–99% (например,
в работе [128]).

Следует отметить, что рабочие циклы в SBR
могут отличаться от представленного варианта.
Например, при использовании для отделения ила
мембранных систем отсутствует период отстаива-
ния. Добавление поступающей сточной воды мо-
жет не выделяться в отдельную фазу, а происхо-
дить параллельно с протеканием других фаз,
вплоть до варианта непрерывной подачи сточной
воды в течение всего цикла SBR. В некоторых тех-
нологиях аэробная фаза может быть заменена на
аноксидную (с наличием нитратов или нитри-
тов), или аноксидная и аэробная фазы могут сле-
довать друг за другом [129, 130].

При биологическом удалении фосфора в про-
мышленных масштабах широко используются
биореакторы проточного типа, конфигурация и
организация потоков в которых позволяет после-
довательно проводить активный ил через анаэ-
робные и аэробные (или аноксидные) зоны соот-
ветственно богатые и обедненные легкодоступ-
ным органическим веществом [131]. В таких
системах происходит развитие консорциума мик-
роорганизмов, обогащенных ФАО, и их актив-
ность поддерживается на уровне, достаточном
для удаления фосфатов из муниципальных сточ-
ных вод. В исходной сточной воде содержится,
как правило, 5–10 мг/л фосфора, тогда как после
биологической очистки его концентрация сни-
жается до 0.1–1.0 мг/л [132].

Для создания циклической смены необходи-
мых для удаления фосфора условий в проточных
биореакторах организуют зоны, обедненные или
обогащенные кислородом и органическим веще-

Таблица 1. Ориентировочные кинетические констан-
ты “Ca. Accumulibacter phosphatis”

“Ca. Accumulibacter 
phosphatis”

Km, мг Р/л Ki, мг Р/л

Тип I 0.48 2000
Тип II 0.5 300
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ством путем регулирования интенсивности аэра-
ции и перемешивания, а также созданием рецик-
лов – возврата части потока сточной воды и (или)
иловой смеси из одной зоны биореактора в другую.

Первый простейший непрерывный процесс
для биологического удаления фосфора из сточ-
ной воды Phoredox (PHOsphorus REDuction OXi-
dation) был разработан еще в 70 гг. (рис. 5) [133].
Цикличность условий для развития ФАО реали-
зуется в результате прохождения иловой смеси
через две последовательно расположенные зоны.
В первой, анаэробной (без аэрации) происходит
смешивание возвратного активного ила и сточ-
ной воды. Вместе со сточной водой поступают
легкодоступные органические вещества, а отсут-
ствие или крайне низкие концентрации О2 созда-

ют условия для их ферментации с образованием
летучих жирных кислот. В этой зоне ФАО потреб-
ляют органическое вещество и выбрасывают в
среду фосфаты.

Затем иловая смесь поступает в аэробную зо-
ну, обогащающуюся кислородом принудитель-
ной аэрацией. В этой зоне ФАО поглощают фос-
фаты, а затем ил поступает в илоотделитель. По-
сле отделения ила часть обогащенного фосфором
активного ила (избыточный активный ил или
прирост активного ила) выводится из процесса, а
остальная часть возвращается в анаэробную зону,
и цикл удаления фосфора повторяется. Длитель-
ность пребывания в зонах и концентрация актив-
ного ила подбираются таким образом, чтобы кон-
центрация фосфора на выходе из аэробной зоны

Рис. 4. Вариант биологического удаления фосфора из сточных вод в биореакторе типа SBR. 1 – подача в биореактор с
активным илом сточной воды; 2 – анаэробная фаза; 3 – аэробная фаза; 4 – отстаивание; 5 – удаление очищенной
сточной воды; 6 – удаление приросшего (избыточного) активного ила, обогащенного полифосфатами.

1

2 3

4

56

Рис. 5. Схема процесса Phoredox. СВ – сточная вода; АНАЭР – анаэробная зона биореактора; АЭРОБ – аэробная зона
биореактора; ИО – отделитель ила; ОчСВ – очищенная сточная вода; ВАИ – возвратный активный ил; ИАИ – избы-
точный активный ил.
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была ниже, чем в поступающей воде и соответ-
ствовала проектному значению.

Процесс Phoredox предназначен для очистки
сточных вод от органического вещества и фосфо-
ра, однако в настоящее время к очистным соору-
жениям предъявляются требования очистки не
только от этих загрязнителей, но и от азота. По-
этому широко используются более сложные тех-
нологические схемы. Одна из наиболее распро-
страненных технологий была разработана в
Кейптаунском университете и носит название
“UCT – процесс” (University of Cape Тown) [134].

В UCT-процессе (рис. 6) органическое веще-
ство удаляется окислением сначала в аноксидной
зоне (в ходе денитрификации), а затем в аэробной
зоне. Азот удаляется в молекулярном виде путем
последовательной нитрификации (в аэробной зо-
не) – денитрификации (в аноксидной зоне). Для
этой цели организован нитратный рецикл, воз-
вращающий часть образующихся в аэробной зоне
нитратов в аноксидную зону. Путем организации
UCT- рецикла исключается попадание большей
части нитратов из аноксидной зоны в анаэробную,
в которой начинается первый этап цикла удаления
фосфора. Поглощение фосфатов происходит по-
следовательно в аноксидной зоне денитрифици-
рующими ФАО, а затем – в аэробной зоне.

Ближайшие перспективы. Полученные в по-
следние годы результаты исследований физиоло-
гии и экологии ФАО привели к появлению новых
биотехнологических решений, существенно от-
личающихся от перечисленных нами “классиче-
ских” вариантов циклических процессов удале-
ния фосфора.

Так, в работах Ванга с соавт. было показано,
что циклы потребления-выделения фосфатов мо-
гут быть вызваны не только циклическими изме-
нениями наличия/отсутсвия акцепторов элек-
тронов [135–137]. Фосфатный цикл возможен в
перманентно аэробных условиях, но при чередо-
вании (1) периодов высокого содержания легко-
доступного органического источника углерода и
энергии вещества с периодами (2) длительного

голодания. В период (1) происходит потребление
субстрата и синтез полифосфатов, в период (2) –
выброс фосфатов. Авторы предложили свою мо-
дель обнаруженного явления [138]. При наличии
в среде в аэробный период глюкозы или ацетата
(период 1) происходит их быстрое потребление и
синтез ПГА и гликогена, а затем – окисление на-
копленных внутриклеточных биополимеров и
потребление фосфатов с синтезом полифосфа-
тов. В период длительного голодания (период 2)
источником энергии для поддержания жизнеспо-
собности служат полифосфаты, гидролиз кото-
рых приводит к выбросу фосфатов.

Разработан и исследован новый процесс, со-
четающий циклы удаления фосфора, окисле-
ния/восстановления серы и денитрификацию и
получивший название “Глубокое биологическое
удаление фосфора, связанное с денитрификаци-
онным превращением серы” (Denitrifying Sulfur
conversion-associated Enhanced Biological Phos-
phorus Removal, DS-EBPR) [139]. Процесс осно-
ван на взаимодействии сульфат-редуцирующих
микроорганизмов и ФАО, способных к окисле-
нию сульфидов нитратом, проводится чередова-
нием анаэробных/аноксидных условий, не нуж-
дается в кислороде и заметно снижает выход био-
массы по субстрату.

Ведутся работы и в направлении оптимизации
традиционной схемы удаления фосфора за счет
повышения разнообразия симбиотических отно-
шений внутри консорциума активного ила. На-
пример, появились обнадеживающие результаты
использования в качестве источника кислорода
фотосинтетических микроорганизмов, заменяю-
щих принудительную аэрацию и, тем самым, су-
щественно повышающих экономическую при-
влекательность такой технологии [140].

Одно из перспективных направлений разра-
ботки новых подходов по биологическому удале-
нию фосфора из сточных вод связано с достиже-
ниями в области синтетической биологии и мета-
болической инженерии микроорганизмов.
Учитывая, что выделить ФАО в чистые культуры

Рис. 6. Схема UCT-процесса. АНОКС – аноксидная зона биореактора. Остальные обозначения, как на рис. 5.

ИО
СВ ОчСВ

АНАЭР АЭРОБАНОКС

ВАИ ИАИ
Нитратный рецикл

UCT-рецикл
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до настоящего времени не удается, одним из спо-
собов повышения эффективности удаления фос-
фора является использование генно-инженерных
штаммов бактерий других видов, способных эф-
фективно поглощать фосфаты из среды. Напри-
мер, был получен штамм Pseudomonas aeruginosa с
инактивируемым геном phoU [141]. В другой работе
получили рекомбинантный штамм магнитотакти-
ческой бактерии Magnetospirillum gryphiswaldense, в
которой был дополнительно экспрессирован ген
полифосфат-киназы (ppk) [142]. В результате этих
модификаций полученные генно-инженерным
способом бактерии стали более эффективно аку-
мулировать полифсофаты из окружающей среды.
Использование таких микроорганизмов является
перспективным направлением разработки новых
эффективных биотехнологических подходов для
удаления фосфатов из сточных вод.

Работа выполнена при частичной финансовой
поддержке Российского Фонда фундаменталь-
ных исследований (проект № 18-29-25016 мк) и
министерства образования и науки РФ.
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The review is devoted to the microbiological aspects of the biological removal of phosphorus from waste-
water. The history of the development of biotechnology and the discovery of the physiological group of
phosphate-accumulating organisms (FAO) that carry out the biological removal of phosphorus by absorb-
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ing phosphates and storing them in the form of intracellular polyphosphates is brief ly described. FAO are
characterized by a cyclic type of metabolism, which occurs when the anaerobic/aerobic conditions are cy-
clically changed. Under anaerobic conditions, FAO absorb and store organic compounds through the en-
ergy of degradation of intracellular polyphosphates. When anaerobic conditions change to aerobic or an al-
ternative electron acceptor appears, FAO uptake phosphates and synthesize intracellular polyphosphates
using intracellular polymeric sources of carbon and energy accumulated under anaerobic conditions. The
main representatives of the FAO, their metabolic models and physiological characteristics are described.
The basic principles of the implementation of biotechnology used in the practice of wastewater treatment
from phosphorus and other nutrients are considered.

Keywords: biological phosphorus removal, phosphate-accumulating organisms, Candidatus Accumulibacter
phosphatis
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