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Abstract  
This paper surveys the different theories developed on anaerobic sludge granulation. The theories are generally 
categorized as physical, microbial, and thermodynamic approaches. In the physical approach to the granulation 
process, granulation is described by such physical conditions of the reactor as upflow velocity of gas and liquid 
streams, suspended solids in the effluent flow, and excess sludge removal. Microbial theories are based on the 
properties of specific organisms and on granule properties (granule structure and its microbiology). The 
thermodynamic approach studies such factors as hydrophobia, electrophoretic mobility, effective energy in 
granule adhesion process, and effect of proton transferring activities on bacterial membrane surfaces. 

Keywords: Anaerobic Granulation, Granulation Theories, Physical, Microbial, Thermodynamical,  
 UASB Reactor. 
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��/F�� 	�&�UASB �0 �� ��	/��� ��.%�� !�	�  !��!�; 2�+�3 

��0� ��/3	� ��	�� ���./0� ���� !	;I � �/ECG .���/F�� *��� ���
 B:�F !q	��� �  ���� BR�  �#� ��  e	�JP 4��� ?�@� �� !���� !���-�

 �0���� �� ���0 ��/&�0 � ����F �<�#��1�� 1��� 4��� .!���	/����P
 !������/F�� �������  	��  	a���� :��;�UASB�����@( ��� 1���:1��C��	3 

4��0R���	� B���I ��.%� 1��  �F � 2+�3 ���G�%& B��/F�� �� 
���.�� ��f# "���A/��d�������-3� !J���� ������ 	�a`��� .���� 4����� ��

 4��0R���	� 1C��	3 ��	/����P ��0� ������&	  ���-��  ���'�� �� .
�%A5� D���	� !�� � �� �0� 	�� [	I:

7k1C/�� �	� � j�G Q�@�	
� �
8k��1���� � �& �C�5��
Lk:��	/� � �/I�� !�� � 	r�� ��/&�0 �1C/�� 
Mk���� ���� ����� 4��� g�0� ���� �;�� �� �
Nk1���� ���
/0� ������� R�  �#� ��  �� �
bkT�'0 ���/0� 4� ��0R�  ��.

�  S��	I �� �#���	� f# ?�<5� �� �� !���� �X�G� �X( 4���
 ���/F�� ��
3��UASB �.%�� �����  "2�+�3 !����� ������ .

� ��/F�� *�� �� �����F �  �<��-� ^�@��� ��f�� #���	� f# ��1�I
 ���� ���� .	3��� ����� 4��0R���	� 1C� !��J���  !�;/(	0 �� 1��

 !����/F�� ��UASB D��1�/� !��J����  !�;/(	�0 �� 	��	3 ����  
�  �� �F 1I�  /���� !��1�C��	3 	_�� �� D�= ��  ,��0	� ���/3� ���F

�0� .��1�� �� ~��F B1C��	3 �� ?G�=���������� ���0 � ��/F�� 
��.%� ?'( !�	 �0� �f�/��� ��F ���C�-� 4� ����	�0 !��� !��J��

 �� ~��F 1 �� .B������� �� ���./�0� ,1�( ��X( ��  ��� 	�  ��2�(
�C�-� ����X'( !��-�� �� 	/'F ��I.

��J���  !�;/(	0 B�XG� ?��( ��4�<�� �� R�  !�� 	�JP ���0:
7k����� �� !�� ��  �C�5� ��#���	� �f# 	��W� .��� �(	�0 �C�5��

 Q�@�	
� �#���	� f# !�	  D��1/�bn��F �#�= �� �0� �(�0 	  	/� 
!����/F�� �� R�  �  �� 4��	� !	��V �(	0UASB 	�� QR�'E� 

8�� �/I�� �_� �(�0 	  	/� ���I .���� ]@�0 *��+�� ��� �_/
Z�3 �<�#��1�� 1��� 4��� ���� ���E#�h1��� 1��� 4��� �� i)	�'( ���

 
1 Inoculum 2 Biomass 3 Hydraulic Retention Time (HRT) 4 Solid Retention Time (SRT) 

f# (����	� .4��� �� 	�R��  1��� 1��� !��8nn ��� �� ��� 4����
 S
3 �<�#��1�� 1��� 4��� ��b� �(�0 ���� �0�.

8k�0� ���� �#���	� f# ���� Y��q���/� ��#�E3 .��  1�C��	3 ���
 � !��J���  !�;/(	0 �� ~�  �  �#Nn,	��X�F COD ]E<� 	/� 	  

~��  ���� Y��q���/� ��#�E3 �  � Y�X�3�-� S��	I ��� B��� ��
 ��8,	��X�F VSS�� �����0 � �& �  ��� �� ��I.
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?�'( ��� � �1I ?%/� Y�3�	���q��1�� 4q���/� !	/F�  YU�F
 ���f�/��� � �1����	� D�����	� !�-���� ���  4q��1���� D���
/�� ]@��0

 ��-f� !�;/(	0���� ?�G�= ��R��  ��	�� .�� �f# 4���0R���	�
 ��/F��UASB �� �C�;  �� 1��� 4��� B�� ��I�� �2<5�� �	��� 1CF

 f# ��	3t=�� ?��1 ��I .��� �� �  �� ��	���� �pH 4���� ,1( B
T'�0 ���@�F	� ����= ��� � !J�� ���� ��� �	/�� �0 �� ���  1�����

�  � 1��0	  ]�0� D���	� ��/&�0 	3 �����  4� D�@���1 �� ~��F 1C�.
�I��-� �#���;� ��_C�/# S�0�� �f# 4���0R���	� ��  ^�� 	� 

4���<'�vD�0 �� 7mlnk7mcm �0� �1I 	5/C� .~��  4�CF� :�
 ��8c���

�� �� !������  ���F ���0� D���0 4��	��0�	0	3 ������ �1��C�

4��0R���	� ���� ��	� �0�	  � �E#��� ���� �� 1��� .B����� ��� �� 
 E� ����� �� 	W� Z�.�� :� ��C� �� 	3 :�����<� ��4���0R���	� 1�C� 

���1� ���� .4��0R���	� �� !1�XF :������� Y� S��	�I �� �f#
�  !����B�/��0���/��X��CF��0� .j��	/� ,�� �� ��E#��� 	�F� ��

 �CE� 4��C� 4�0?�<�	a���/� ��0� �1I ���./0� .

Q�#�2 ����i�)�
D ;	 ®�	
� ��' 
!���� 4��0R���	� !�� ��  S��	I �� f# ��� �� !����� �� 4����
 /0� �0�:��
� �<���C����	� � � 	<�� B�<�-�3 �	<��� ��'� !1C 

 ��  �0 	� �F D����	� ?�<5�� D����� �X�G� ?����( 4���C(B����� 
�/3	� ��	� �W=2� 1��.!���� �� D�1� �� ��7�1I ���� 4�5� 1��.

qR�#�2 �b�e�$ ��' 
��I �� ���	3 �  e	_� ��W=2� ]�= 	  �1�1P B4��0R���	� 1C�

���� ���� ����+�� ����/F�� 	��  :F���= ���<�-�3 S��	��I ����I .�(	��0
4����	� ��  �� !���� 4����	� �� ���XE� ��1����� B|����� � ����� !R���  �

���/F�� �� �3��+� �f# jJ�= � 41�I�	& B�f# �/�� �� ���	&
�  �� �0�	  4��0R���	� �� D���� ?���( 4��C( 1���	�.������ �� 

!���� �1I ���� ��+�� �C��� �� �� ����� !�� 1��.

5 Washout 6 Lettinga et al 7 Methanosanta Concilii 8 Methanothrix Soehngenil 
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/(� !���� �� �� �

���/F�� Y�UASB 4��� ��F ��0� �f# ���� �/�0��P ~C�-�� B
�� �� ��/F�� 1�� .��� �� � ��A/�� ��53 ��  4���� �(�'f� ����G�

�<�#��1�� !��J���  �(	0d������ !��J����  �(	0 �g)��  ��F
 ���� �_/�  f# !��J���  �(	0 (�3	� 	W� �� .�� ?���( �� 	�

 ��� ���G�%& �  f# !�-�� �  ~C�-� ������./� �C�5B���'�� 
1����.

4��� �� �1�CF�	P � Y@�0 f# BR�  � �A/�� ��53 S��	I ���
 � 4�	�  ��/F�� �1��� ��� �#��=�� ���I �_C�0 !�-��� ��F 4��� 	��
 �� ���  ��/F�� 1C��� .���� !����� ��1�CF�	P �F �Cf# 1I� ��	 �C 

 ���� 4�-���� �	��/'F ���  ��1��E� j�	��>� �� ������	/F�  1��I� � 1��0�
�� �/�� �� !��1 1I� !��B�� ���G ?���= ����� ?��I �F �	�JP

 �  �#�	�} � �#� ��(�'f� �� 	a� �� ������ Y�U�F �����	/F�  !���
/���f# �0� .�/�� �� !�� 1�I� ��E� �C�5��  ���1��� Y�� ��� 
�� 1��	�.�/�� � �1I �1� :� �� D���	� !�-�� 4� �� �P 1I� !��

�� 1�#�� �� !1�1� �� � 1CF	3�� 1C� �� ����� �/0��P ��> 1 ��.
���  Q��1��'( 1��I� B�����P � ���A/�� ��5��3 S��	��I ����� �����G

���� �� Z�.�� �1CF�	P ���� ����� *��� ~��-�3� �F 1/3� !�h�� �f# 
�  �I�� 1���& D�@�� .��  !�����/F�� �� ]�#�} :�������� B!�����

�<�	a���/� �/I� ?�<5� �  ���� �F �0� ��> ����  !�� �� ?1I� 

 
1 Hydraulic Loading Rate (HLR) 
2 Gas Loading Rate (GLR) 
3 Bulking type 

)Lnnk8nn 	/��	<�� .(����� :������� �� �F ��  D�%��� 4�1�  ��
 �� Y���_� �� 1I� 1��� �1���� �� ��/&�0 Y� B1CCF :��1�C� 1�I�

�/I� �� ,�<�/0� 4�1  ��� ���G�%�& ��  �� o�E�+ �����  �C�5��
 �� ?G�= ��I .��� ��  ���� !�; �@= D�%�� ��	> �� B�� 	  ��2(

�/I� !�� :��� 1�C���� 41�I���CI ��  ?��'� �/= B,�<�/0� 4�1  
�� ���� �  f# 1��]7M[.

qRqF�> �)�*� Y*�� W����7 �>#)RooT(
P� � 	�,i��	�F ��(�� ��0� D����	� ��F �1�I��f�� -��� ���� �� ���

 ���XF �� � 41I�	& S0�� 4��	� �� ����� �XE� 1��� ���� 41I
���� �'5��U	0 B!���� 1���	��)��I ?<7(]8[.���CO'� ���� ���@> B

!����B��1�� ~��-3� ���  S�
3 D���	� ��	 ��C  � ��0� 1�I� ?��#�
��R D���	� !�� 	  �F !-F	'#�1�/� !�� e	  !�� �1��5�� �����&
�� �0� 1I� S��	I �� �F1�� ����0�� �  ^� 	� ��I.

��1���� |������ B����	W� ���� � ������D�����	� !������/F�� �� ����
UASB B�/���f�Y��U�F ���� /3��1��I� )4����	� ����	> �� ���F

 �1I ����� ��/F�� ?&�� �  !��������/F�� 4��� 41I�	& S0�� �
�� 1�#�� 1��	� (D����	� ��  ��;�� ?�1�@� ���-�  !��� jJ�= � 	��

 	� �� !	���
��D�� ���1�� �  �� �XA� S0�� oX/A� !	���f# ��0� 
)?<I7.(��WX} ��  !�; 2+�3 B�� 	  ��2( ��XE� ���� !R��  

	fC� 1��� ��1�� |���� � ��� ��1�� ��� :�F 	���
� �F �#�= �� ��I
 |������ ]����� !���� 4���	� �� 1����� ��XE� ���� �����= ,1�(

��1�����	/�� �� !� ��	�.

qq�#�2 �	
b�� ��' 
!���� �� 4���0R���	� B��� ������ !��C@�	  Q��1�'( �� �f# !���

:������� � �E� !�� ��� ��	5�� �%A5� 1�CCF .B�	�<��� ��� ��
 !����� �� ��F ��<�-�3 ?���( ]�X}� -��� �1�I ��K��� ��<�-�3 !���

 �0� �1I �1��fC� .1��5��¨D����	� ���G�%�& ��/&��0 ��CE� ���
 �  B4� �  ^� 	� !q�#�� �	<�� � D���	� 4��� ��F ����	�I ��2�(

 ��0� :F��= ��/F��)BY���C����1��� ����� �����t������'� �!�
�	���} � ����/F�� D���> �� ������� �1��I 1���#�� ������ ���WX} (!���C@�

!���� 1C/�� �1I �K��� !��.

qqR�b�f�6��e�$ �
b�E# 
sC�.#�� �� �PvB�#�X0 4�	  !��	'�XP 1�#�����  X��0���� ��&	  

���:��������	< ��I ��� ��� �E� S��	 C(���( 4������ D���� ?

4 Pereboom 
5 Substrate 
6 Dolfing 
7 Extracellular Polymers (ECP) 
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4q�/0� 1�CCF1�#�� !�� �H21C/��� ?%�/� �<@�I ��� ��  ������ �� 

�� ��I � 1���� ���� !	/F�  !�	  ,�R !���<�	a���/� :��	3 �� 
�� 1CCF .�!	/F�  � � 4q�/0� !�� :������� ��	'� j	%� !�� 1CCF�
H2�R B������a /�� j�	>� �� �� !���<�	a���/� �� ?�<5� 1C�� .

!	/F�  �F ���_C� ��0 !���	/� �0 �  H�'� �� �1CCF 	�'A� !��
 B1��	�� ��	�� B1������� D��X�� ����� �� ��F 4��I���� ���� ��� �� 

|��'f� �1�@���U Y��U�F !���� �?�<5��� �� D�����	� ������& ����R 
�� 1C��.!	/F�  �R�%�� ��  �1CCF	�'A� !�� ��  \����& 4���C(

 4q�/0� j	%� ��R !������ �	��� 1�0� .����3 ~����� ��CU�
oX/A� ����	/F�  !�;��	�)�J} �  �_/� �� 	W� �� (��R��  ���0

��#�E3 ��!	/��  !���� �'�� �� Y��q�/0� 1��'�.

qS�#�2 �b���+����
2 ��' 
:����<� B4�	_5���P �� �&	  ?�r5�� !q	��� ]��=	  �� D����	� 

	3 �� 	������ 41�@�U 1C� :�	  �X( �<�-�3 ~CFk��  ����'��I 
������ ������� ��  ��� �#�X�0 !�� B�����& [���0 � �#�X�0 !���

 ��	F ?�X�� 1��� .�<�����3�	/<#� \	��� � !-��	_ � 	��W� �X����(
�  |��� ��> ���� ���C�  �����/3	� ��	� 1��� .���#�E3 	�a`�� ��CO'�

�����	P ������f ���]������ ����F �������	/F�  !���5���} �����0 �� 4

1 Mcleod et al. 

!q	�� �� 4� 41I��� ��	�B	3 �� D���� ?���( �  �4��0R���	� 1C�
�� ���-3� ��I.

U�>Tx� S0�� �1I��;C5�P D���	� ]��	� 4���r'� � ���# ]7n[

qSR-� L��;*�
�#� �*�$��	 E L�)�
D U�b�2 8-7 ��)Roo�(
sC���g��'I� �h	3 �����/F�� �� 4��0R���	� 1C� �� � �0�X=	� 

:X�3��  ?�<5����'� ��	5� 1��]77:[
7kD�X0 D�
/�� ���� Y� ��0 �  ��¨��  ����XF 	�a� 	���0 ��� �15��

D�X0 ��)�R©�	�� (
8k�5�	  ���0 "J� D�X�0 	�J�P�� ��� ��R �� ©S�0�� �	��� 

� � 	<�� ���I	� ��	'�XP �� 
LkD���	� �E0�� � �#�X0 	��<� ��.

�����/F�� Y���� ��UASB B��� ���������� ����C�  �� ����<� S���0��
:����<� �� � 	�� !�� �� �@�F	� �;�� �� ?
/C� 1��I :���.�)��F	=

����	 (���� S�0�� !���0���CI B|���� 4���	� S0�� ���f �� B�
�� �C�5�.��#�� ���0 "J�4��� ���&	  �� �P ������� ��R ��

�� �� �	�� 1�� .�R���� �	�� |�'f� 1����� !��� ��� �����	/F� 
 	��0 	�+�= ������� ��F 1�I�  ��#�	�} � ��#� ����� ��� B�f# �� 

�  �/�� ���G 1I� !��B�� ?'( 1C��'�.
�� �� ��#�� ���0 "J� � 4��� !����� ��  ��@�	
� ���>DLVO 4

�� ��� ��+ .~��P � ��	5�� ��  ����� !����� ��� ��1C@��U ��C� 
 ��1C@���U ���� !q	���� ��	������ ��@��0��� �� ���./��0� ���  ��� 	<��

�0� .�� ¡	3 !���� �� �� ���./0� �  ��I !	/F��  ��F 1�C��'� ���
 �  ���� ��� ���/3� 	a� Y�� S�0�� �����	/F�  ��1C@��U � 1�C��'�

 �'�I �	<���k��� :;3 ? �� �<�-�3 ���I .!�����DLVO ¡	�3 
�� :�	  �F 1CF 1CX  ���  ~CFt�� 	/5��  ?�G��3 �� �XF 7B	/������ 

2 Ahring 
3 Schmit 
4 Derjaguin, Landau, Verwey and Overbeek 
5 Long-range interaction 
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~C<'�	�  |'� �� �@'#��F � ���#���1��� !���)�<���/�0��	/<#� (
�� ?G�= �I�.��� �� ����./� ��E�+� ��0 ��	W� �� �@> 1���

)?<IN.(
7k:�	�  ��F ������ B�E3�� !�	�� Y� ~C�F �<���/�0��	/<#� !��� 

�0� ]#�}.
8k� ��� !�	��� Y�©�5��	  !����	�� ��F ������ B!��� 	�J�P��

 1C/�� ]#�} ��#���1���)?��1=��#�� (.
Lk ��� !�	�� Y�©�5�	  ��F ����� Bo�E+ 	�JP �������� �� 

XG�3 Y�©�/3	� ��	� 	_�1<� �� �E� 1��)?��1=�����a .(
�� Q���@#�} ����#�� ��1C@���U����#�� ?��1��= 	���� ���C�C� ���� !q

DLVO �� �� 1�� .?��1= ��-�  ��.C� 	����
� ��  QR�'E� �����a 
���'� "J��� ���� � 1��0� ���� �� �1��I?��1��= ��1C@���U Q�����'( 

�5�	  �� ~��'� �  �� !	�JP 1���J� .X�G�3 Y�� B��#�= ��� ���
!	/F�  �  �1CCF�1� "J� !�� ��R Y�� � ���� ����� �1I�\���� 

~CF�� [��0 �  "�  B�1C�� �� ��� 1��� .1����/  !	/F��  Y� 	��
 � ?��1= �#�� �:�	�  !���	�� B10	  ��& �����F ����  ~C�FdD��E3 B
�� �5�	  ��1C@�U � 1��I �� �� 	�JP�� 1��.

�5�	  ��1C@�U �� 	�JP�� � 1���� �����	/F�  ���G�%& ?�#�
 ��0 !����/&�0 	�W� ����!	/��  ��I	� !��	'�XP �� 1�I�  �1�I .

����������� "J��� !	/F���  ���F �����XF B����I ���� ����}� 41��I ��	��� .
!	/��  !�� ��@�� <@I �� �1I�ECP ��� :���
� �� � 1���I ��f�/�
!	/��  ��� �� ��� ,�� ��  :X�3���  ��/&��0 4���� 1�C/3� .��1������0
!	/F�  D���	� 4��� �� �� �� D�
/�� 1���� ���� ���� �R�%��� �

1��'� ?�;�� �� .!	/F�  ~���� ��!-��	_ � ��1� �  D���	� 4��� 
�01C� � ���	'�XP �E�+�� ����= B�E+����� 	r�� ���� �_/��  

]77[.

S�(<� 1�� L��)RooX(
4���<'� � !	�����g!	/F��  ��1C@��U 	3 �� ������  1�C� !�����

 !����/F�� 4���UASB 1����'� S@�	�� ��0 Y���C����	� �  �� .
4� !	/F�  �F 1C/3���� �� � S
3 �� ��� ���� !q	��� �	/5��  1�C����

 ��<'� ��1C@���U ����( )adhG∆���  �� ~5��F ���F 1������ ���0�
 |��� ���0(γLV)�  ��1���1�I�  ����� ��� � :F �3�F )?<�Ib(.��

��
�C��γLV ������ )���
�C�B(!	/F���  :��F �����0 !q	���� ���  !����
)!	/F�  :�F ����	/F�  ���0 ~5F �  �� -�	_ � !�� (γBV)(����� 

�  � 41�@�U �  �� ��F �#��= �� B1C/��� !q	�� ?��1= 4���� �0�

�C����γLV :F )�
�C�A(!	/F�  B�������� �  ����0 !q	��� ����

1 Short- range interaction  
2 Thaveesri et al. 

U�>X:�	  �X� �@�� !q	�� ~C�)GT *�'f� �� BGA!q	�� B!��
 � ��#���1��� !���	�� ����GE:�	  ���� !q	�� B0��	/r#� ~C� �r���/

�� 1I� (

)!	/F�  � �� �0�1 � !��γBV ���� (!q	��� �� �� !	/5��  ~���F
���� ���K��� |��'f� ,���_C� �� B���� �� � 1��C��'� ���f�/�!�	��  ?�<5��� 

|'f� !�� �� "�A/�� ����	/F�  1��I .|�'f� :�� B������ ��
�C� ��
D�X0  � !��_D�X0 |'f� :� � -�	 ��0� "�X����� ��0�1 � !��

)?����/PadhG∆:F .(pA5�1I���0� !	/F��  	��F� ��F !���
4q�1�0�B��0�1 � 1C/��� 4q�/�0� 	��F� ��#� 4q����/� � ��� !���

 �� -�	_ � B�#���	� f# �� �1I�1� 1CI�  .:/���0 �	�<X'( ��	 ��C 
 ��γLV !	/F��  |�'f� !�	  R�  -��	_ � !������γLV ��P ��!�	�  

!	/F�  |'f� 1 � !�� "�X�� �0��0�]78.[

(γLV-mN/m)g��� �(<� 1�� 

Ub>�!q	�� ��1C@�U ���� !��)∆Gadh (!	/��  !�	  � ����
 oX/A� 	���
�γBV �� �E �� 4��C( �  γLV ��	P ���f �� !�����4k

"� �����)8nnn(]78[
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4�����<'� � !����d���� �#���<#�� :������<� !�	��  �� !������
 f# 4��0R���	� ��	P D�
/�� ��#�E3 !�C@�	  �!�5�} [��0 �� 4

1���'� ��;C5�P B����	/F�  ]7L.[	3 �3	5��P B!����� ��� ���1�C�
 �  �X=	� ��;U �� 4��0R���	� ��/3	� ��	� �0�	  ���� 	�� ���G

�0�:
7k"������	/F�  [���0 ����� ::�	�  [���0 ��  -��	_ � ~C�F

 B����	/F� � ���WC� �  ��1C@��U ���}� ��0� ,�R �����	/F .����
 !����� ��.C� ��  ����	/F�  ��0 Y� B�E�@> �<�q�#��-�3 S��	I

 D��<#�� ��  ��q��1��� 1����P !��	�	  �F ���� ?�;��� �� "� !���
���� �<@��I ?�<5��� ��� 	fC� � 1����'� [����0 j�	��>� �� "� �� !�

 �� ����	/F�  ��R �  �F ��	��4���0��1�� g��0� j�	�E� .��� �� 
 !�	�� ���� 4��0��1�� �E3�� BQR��'E� �X=	� ���1C@��U ����}� 

�5�	  � �� ����	/F�  	�JP �W=2� ? �� ��1
� ��	�� 	�a`�� ��� !�
�'� 1�� .!	/F�  !1�0� ,�_C� �� 4q�1�0� !�� 41I ����� ���� B
��	P�4D��
/�� 4� �����& ��0 �  �5} �'02P�/�0 j	> �� �� ��

�� 1C�� .	P D��
/�� ���#�E3 �� ������� !q	��� ���0 ��  B4 � 1���
 �/�<I ]��� ��.C� ���  �  !�;��	� �  ��q��1�� !��1���P 41I

 D�<#�� ��� "� !�� ��I .��C& Y� ��	 �C  !�����  �K-� !��0
 ��� �� ����	/F�  [��0 !�� 	  �.C� "� ]���� ��F 1��� ������

 [��0� 	r������	�.
8kD�����	� ?�<5��� ����#�� !����h:� ���0� ��<'���f�/��©��5��3 

-��	_ � ��E�@> BR�  �  �� 4��	� �<�#��1�� !	/���  ��� !�	��� �
E3���4q���/� � 4q�1�0� B�1I o�E�� 4��0��1�� 	_�1�<� ��  ���

 D���	� � �1�@�U 1�C�� ?�<5� �� ��#�� !�� .��2�( ��  ��	�  ��X(
 �&�0 �� �I�� �R�%�� D�
/�� ��  ��0� !	/���  ��� "� B������

�� !	/5���  �� ������	/F�  [����0 ���� 	��fC� � 1���� �����
� ��� 
D���	� �� ��#�� !�� ��I .�<�q�#��-�3 S��� B�E0�� �X=	� �� ��

 �I	� ��}� ]@0 1�1�ECP�� ��#�� D���	� [��0 �� �I�.
LkD�����	� ����X  ����i:�����XF B���X=	� ���� �� ������	/F�  !����

?�<5� �1IB�� ����� �� ��& 1I� !	/F�  � 1C�� ��  -��� �1CF�	P !��
D�����	� ���� ����#�� !���� 1C@���U .|������ B������� �R�%���� D���
/��

���XF ��� ��E� D����	� 4��� �� -�� !�� ]���� ,�f��	�0 � 1�CF
|'f� !�� �  ]0�C� ��/&�0 �  ����	/F�  D����	� ����G ¬#��  !���

�� ��	� .��2( ���� ��1
� ��	 ECP1�#�� 4���0��1�� ]��� �1I
 � [��0 �� �#���	 �ID����	� � �~C�� 	� �	 �� �� ��� � ��I	  !���

 �� �� ]@�0 ��F ��� !�; �@= �  D�%�� ����� /�3� ���	>�� �����

 
1 Tay et al. 
2 Hydration Layer  
3 Embryonic granules 
4 Granule maturation 

�� 41I���CI ��� �W3��� B��I 1���'� .�/�0�1 � 	��� ��� ��X(
 ���� ���� ECP �����  !�; �@= 1�1I !-�	_ � ��0�.

Mk�X�'<� ��X t:���f �� ��#�E3 �X=	� �� �� ���	P �[���0 B4
 �� ��_� !-�	_ � Q�/@�� �#�= �� �� ����	/F�  �X�G� D����� � ����

 D���	� ��/&�0 !��1;_� � �V�.= ��0� ¬#�  !�� .B	�_�� !��0 ��
�R©ECP � �1I D���	� ��0 4��0��1�� ]��� D���	� ���& �� 

��/F�� 4��� �I	  ~C� � ��� !�; �@= �  D�%�� 	 �	  �� D���	� ��
UASB�� �W3��� 1��'� ]7L[.

T;3��) `
�D 
���!���� 	�K��� !�� �	� ����� �� �1I D��� !���0 *��+�� ��� 	�  

�� 1�F`� 4q���/� � Y�3�	��/0� !	/F�  �F 1CCF �<�	a���/�~
� 
	3 �� !1�XF�#���	� 1C� 1I �4f# �� �.�� 1��'� .��F 1��1
/E� �&	 

	/��  !�C�0��0���/� �� D���	� ?�<5� �� ��@;  15A  .?� �� �3���
�W=2� X=	� �F ���� ���� ]X�� �� !��	  !���#���	� ����}� �

1��I ������	/F�  ��1C@���U � D�%���� B4)���<�-�3 1��C��	3 Y���k
����'�I (�0� �X=	� ?����� ������� ��  �F �?�<5�� ���R ����� 

�� ���G �	�JP .!	/F�  B����� � pA5� ���0 �	� Y� 1��3 ��
 �01C�������0 ���� ���&��C<� �#���<#�� ���0 ]���F	� ���� 1C��I�  .��

~CF�� B�
�
= 	�fC� �X&�� ����'�I !�� ]��F	� �� ��	����� �� 
 �� ��0 �� :� � ?&�� �� :� B�#�<#�� 1��	� .���+�� BD��= 	� � 

 �@C� ,�'� 1�O�P !���F�  ��1C@�U /��� ��  /&��	�P ��  �;C� ����	
�  �1�1P �'�I 1C��	3 Y� 4��C(k�<�-�3 �� ��1�� ��I.

ECP 	3 �� ���';� ~��
�����	� 1��C�1��I ���#���  � ���� 44����C(
�1��CCF1
EC� Y���	�� ?����( Y��� ~��
� �#���<#�� !�	��  �1��CCF

 �  4��0R���	� �� �.�� �� !���� 1��'� .4��0R���	� 4��� �CO'�
 *��� � ���/F�� �� ������ S��	�I ��  f# ���� ��1C@�U ��/3� �

���� 1I� ���� �_/�  .�!����� �� ��;��� 	�F� �U	� ���	� !��� ��#
1I �� ����	I �'0 �  4�����	/F�  ��1C@��U � D�%��� 	  �F ���

 �� 	�a`� ����& � �5�/�I :�� ���C� B���J�� �f# �5�C�-� 4�	�F
 f�/��� �F ��/F�� 4��� �� �1CF�	P����� 1I� 4� .= f# !�� �1I

)�_C0 	�(�� ~��-3� 1� ��B	3 !�	�  ����	� 1�C� �# 1�I ����	�+ 4
���� !	/5�  .��  ���� ����= B���WC� ��� �  !	/F��  ��F 	�a� ���

 4� ��0 !�� 	  1C���/  �0� 1�.� Q2��F B1C@�O  �� .����� ��� �� 
 �� ��X �� 1��  ���� ����G ��� 	�} �� B1CI�  �/I�� � �& �C�5�

�  f# ��	3 � �5/�I �� �� �/0��&�� ���G 1��.

5 Post- maturation 
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