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摘　要：胶质类芽孢杆菌 (Paenibacillus mucilaginosus) 因其具有多功能、强抗逆等特点而成为微生物肥料

的首选菌种，它在农业生产中表现出提高土壤速效钾与速效磷含量、促进作物生长、提高作物产量和品质

等多方面的效应，一直是研究的重点和热点。首次从 P. mucilaginosus 的系统发育地位及快速检测技术、生

物学功能、基因组学研究进展等方面进行综述，以期进一步拓宽对该细菌生物学特征及其功能的认识，推

动其在生态农业中的应用。
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Function and genomics of Paenibacillus mucilaginosus
MA Ming-Chao, JIANG Xin, LI Li, LI Jun*

(Laboratory of Quality＆Safety Risk Assessment for Microbial Products (Beijing), Ministry of Agriculture, Institute of 
Agricultural Resources and Regional Planning, Chinese Academy of Agricultural Sciences, Beijing 100081, China)

Abstract: Paenibacillus mucilaginosus, a production strain of microbial fertilizers, had attracted considerable 
attention of researchers due to its growth-promoting properties of crops, such as releasing mobile nutritional ions, 
dissolving K, P and other beneficial elements. This review summarized its phylogenetic position, morphological 
characteristics, rapid detection technology, biological functions and genomics research. The results would broaden 
the understanding on biological functions of P. mucilaginosus and be meaningful to solve the problems in the 
applications.
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胶质类芽孢杆菌 (P. mucilaginosus)，又名胶冻

样类芽孢杆菌，是类芽孢杆菌属 (Paenibacillus) 中
的一个重要菌种。因它能够分解硅酸盐和铝硅酸盐

组成的含钾矿物，释放出钾离子而俗称为硅酸盐细

菌。目前所说的硅酸盐细菌还包括土壤类芽孢杆菌

(Paenibacillus edaphicus) 和环状芽孢杆菌 (Bacillus 
circulans)。进一步研究发现，P. mucilaginosus 还能

活化磷元素和其他营养元素，并通过其菌体自身代

谢产生有机酸、氨基酸、激素等物质促进植物的生

长，改善植物营养及生长条件，同时产生胞外多糖，

具有增强植物非特异性免疫能力的作用，有些菌株

还具备固氮的功能 [1-3]。同时，该菌种通过产大量

荚膜和胞外多糖，能在不同的环境条件下生长繁殖，

其具备的多功能、强抗逆等特点使之成为近几年微

生物肥料的首选菌种。据统计，全国约有 20 多个

省 ( 区 ) 30 多种作物，近 57 万 hm2 耕地上使用该

菌种制成的微生物肥料，并在农业生产中表现出提

高土壤速效钾与速效磷含量、促进作物生长、提高

作物产量和品质等多方面的效应，是微生物肥料研

发的重点和热点之一 [4-5]。此外，在采矿、冶金、

饲料工业领域也有着广阔的应用。

近年来，随着 P. mucilaginosus 受到越来越广
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泛的关注，其研究也取得了许多重要进展。本文通

过对其系统发育地位、生物学功能及作用机理方面

的综述，并在结合本课题组近几年研究成果的基础

上，阐述了其在基因组学方面的最新研究进展及针

对该菌种建立的快速检测技术，对进一步拓宽该菌

种的认识和应用，解决实践中的应用问题，具有重

要的理论价值。

1　胶质类芽孢杆菌的分类地位及快速检测

1.1　该菌系统发育地位的确定

长期以来，国内外学者对 P. mucilaginosus 分
类地位的归属争议较大。1939 年，原苏联学者

Aleksandrov 从土壤中分离出一种细菌，能分解正

长石和磷灰石而释放出磷钾，称之为硅酸盐细菌；

并于 1950 年从岩石中分离出一株产黏液的硅酸盐

细菌，定名为胶质芽孢杆菌硅酸盐亚种 (Bacillus 
mucilaginosus sub sp. siliceus)。1967 年，Aleksandrov
通过形态学鉴定第一次提出了胶质芽孢杆菌。1986
年，俄国学者 Avakyan 等 [6] 通过对硅酸盐细菌亚种

进行形态学及生理生化特性的研究，将之定名为胶

质芽孢杆菌新种 (Bacillus mucilaginosus sp. nov)。
该菌的特征为：在硅酸盐细菌固体培养基上形成无

色透明隆起，如半粒玻璃珠状的菌落，用接种环挑

起可拉成丝。显微镜下，菌体呈粗长杆状，包有椭

圆形肥大荚膜，可形成粗大椭圆形的芽孢。P. 
mucilaginosus 一般好氧或兼性厌氧生长，最适生长

温度在 28~30 ºC，最适 pH 为 7.0~8.0，pH 低于 5.0
或高于 8.5 均不能生长。V-P 反应、甲基红、氧化酶、

柠檬酸盐利用和卵磷脂酶反应阴性，能使明胶液化，

使石蕊退色，使牛奶胨化，产生吲哚。

1997 年，Shelobolina 等 [7] 通过对胶质芽孢

杆菌的 11 个菌株的生理生化实验、脂肪酸组成分

析、DNA 同源性分析及 16S rDNA 序列分析等，

支持 Avankyan 将此类菌定名为胶质芽孢杆菌 (B. 
mucilaginosus)。1998 年，该菌名在国际细菌分类

权威学报《国际系统细菌学杂志》(International 
Journal of Systematic and Evolutionary Microbiology)
发表生效 [8]。随后，很多学者提出，该菌种因其芽

孢成熟后膨大但不形成梭形，又与类芽孢杆菌近源，

认为此类细菌是介于芽孢杆菌属和类芽孢杆菌属之

间的过渡型菌种。直到 2010 年，Hu 等 [9] 通过对胶

质芽孢杆菌的 7 个菌株以及 B. edaphicus VKPM 
B-7517T 进行生理生化实验、DNA G+C 含量分析、

DNA-DNA 同源性比较及基于 16S rDNA 和 gyr B

基因的系统发育分析，将胶质芽孢杆菌归为类芽

孢杆菌属，并更名为胶质类芽孢杆菌 (Paenibacillus 
mucilaginosus comb. nov.)。至此，P. mucilaginosus
的分类地位最终被确定。

1.2　该菌快速检测技术的建立

P. mucilaginosus 作为微生物肥料产品中的重要

功能菌，如何准确快速鉴别对优良菌株筛选和产品

检测至关重要。常用的检测方法是根据检测菌种

的形态学或生理生化特征进行初步判断，再结合某

种合适的分子生物学手段进行鉴定分析。然而，P. 
mucilaginosus 与土壤类芽孢杆菌 (P. edaphicus) 是近

源菌，两者具有极其相似的菌体形态和菌落特征，

生理生化性质也很相近，因此用传统的微生物检测

方法很难将两者分开。基于 16S rDNA、gyrB 基因

等保守序列的系统发育学分析方法能够准确地鉴定

P. mucilaginosus [9]，但需要大量测序，过程繁琐且

花费较高，在大批量菌株的鉴定中并不适用。特异

PCR 检测技术具有特异性强、敏感度高、快速灵敏

的优点，利用该技术进行 P. mucilaginosus 的分类鉴

定比起其他的检测方法更加简便省时，并且避免了

大量测序，节省检测成本。

Wu 等 [2] 首先建立了 gyrB 靶基因的 PCR 快速

检测技术，获得特异性引物 F2 (5′-ACG GAT ATC 
TCC CAG ACG TTC AT-3′) 和 R5 (5′-ACG GGC ACG 
CTG CGC CTG TAC G-3′)。该方法能特异性扩增

519 bp 的保守序列，适用于环境样品中目标菌群

的大尺度筛选和鉴定。本实验室王璇等 [10] 选择 P. 
mucilaginosus 特异性片段为靶基因，设计特异性引

物，通过 PCR 条件的优化和特异性、灵敏度的验证，

筛选得到一对 P. mucilaginosus 的特异引物 (orf-
06701-F ：5'-ATG GAG GAA ACA TGG GGT GA-
3' ；orf06701-R ：5'-TCA GGA ATG AAG GCC CCC 
TT-3')，建立了 P. mucilaginosus 快速鉴别方法。研

究表明，该引物仅能在以 P. mucilaginosus 为模板时

特异性扩增 333 bp 的保守序列，为基因间非编码序

列，其检出灵敏限度为每微升反应体系 400~1 000
个细胞；同时，用该方法成功地鉴定了从土壤中分

离得到的 P. mucilaginosus，并且得到的特异性片段

序列同源性达到 100%。该方法既适用于大量纯培

养分离物的鉴定，又适用于土壤、水体等环境样品

中痕量目的菌群以及微生物肥料中功能菌株的检测。

2　胶质类芽孢杆菌的多种生物学功能及初步机理

近年来，国内外许多学者对 P. mucilaginosus
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的功能进行了大量的研究，证实了该菌具有解钾、

溶磷、固氮、促生、抗病、吸附等多种功能，并开

展了相关的机理研究。

2.1　解钾功能

P. mucilaginosus 作为能改善作物钾素营养的微

生物肥料生产菌种，其解钾效果及机理也一直是研

究的重点和热点。自 20 世纪 60 年代，陈廷伟等就

开始对硅酸盐细菌的生理形态及其对磷钾矿物的分

解能力进行研究。盛下放和冯阳 [11] 以及赵艳等 [12]

的研究也分别证明了硅酸盐细菌显著的解钾能力，

通常比对照增加 84%~139%，其解钾效果已得到充

分肯定。近年来，本课题组从植物根际土壤中筛选

了十余株高效解钾菌株，其中以 P. mucilaginosus 
3016 解钾效果最为显著 [10, 13-14]。

尽管肯定了其解钾功能，但对其解钾的机理争

议较大。目前关于 P. mucilaginosus 分解硅酸盐矿物

并释放出其中钾素的机理有多种假说，主要集中在

酸解、酶解、荚膜胞外多糖形成、细菌 - 矿物中复

合体形成等方面。Rozanova[15] 认为硅酸盐细菌在生

长过程中产生的胞外多糖或有机酸是导致硅酸盐细

菌分解硅酸盐矿物解钾的原因。盛下放和冯阳 [11]

通过研究认为该菌的解钾作用是产生的有机酸、氨

基酸的酸溶解以及有机酸、氨基酸与多糖的络合作

用共同作用的结果。刘五星等 [16] 也通过实验认为

胶质芽孢杆菌的解钾能力可能会与其独特的荚膜多

糖结构和产生的小分子有机酸有关。Basak 和

Biswas[3] 研究发现接种胶质芽孢杆菌后，由于其对

云母的解钾作用，样品中速效钾含量比对照显著增

加，然后他们通过 X- 射线衍射研究分析了钾释放

动力学。胡星等 [17] 认为多糖通过其黏结作用使矿

物颗粒与细胞物质团聚在一起，进而形成细菌－矿

物复合体，促使细菌细胞和矿物颗粒进一步接触，

更有利于钾离子等矿物离子的释放和矿物颗粒的风

化。也有学者认为其和矿物接触并产生特殊的酶，

从而破坏矿石的结晶结构。

但无论哪种假说，其最终都是通过矿物颗粒崩

解、晶格破坏，从而释放出 SiO2、K 等离子，只是

造成矿物颗粒崩解、晶格破坏的成因不同。实际上，

虽然 P. mucilaginosus 能够产生有机酸等物质，且多

糖分子中也含有 -COOH 官能团，但单一的酶解、

酸解都不足以分解连硫酸和盐酸都分解不了的坚固

的钾长石，因此，必须有强酸性的微环境，促进土

壤矿物的分解，这种微环境的形成应该是通过多糖

的包裹、产酸、产酶等综合作用的结果，从而形成

细菌 - 矿物复合体，破坏矿物的晶格，促使 SiO2、

K 等离子的释放。综合目前研究进展，对胶质芽

孢杆菌分解矿物的机理可以初步归纳为：(1) P. 
mucilaginosus 通过自身生理代谢分泌大量的胞外多

糖，黏稠的多糖将钾矿石等土壤矿物包裹；(2) 土
壤矿物在细菌及其代谢产物的侵蚀下逐渐崩解成更

小的颗粒，继而被细菌胞外多糖包裹形成细菌 - 矿
物复合体；(3) 细菌在发酵增殖过程中产生小分子

有机酸，被细菌 - 矿物复合体中的荚膜多糖强烈地

络合，从而使得复合体微环境逐渐发生改变，局部

形成一个高浓度的酸性区域，使土壤矿物发生分解；

(4) 随着土壤矿物发生分解，SiO2 与荚膜多糖发生

络合，从而降低游离的 SiO2 浓度，打破矿物溶解

与结晶过程中暂时的动态平衡，促进矿物降解，从

而释放出被矿物晶格包围的 SiO2、K 等离子。

2.2　溶磷功能

土壤中约 95% 的磷以难溶的矿物态存在，可

溶性磷肥施入土壤后大部分很快发生专性吸附和化

学沉淀固定，转变成植物难以吸收利用的无机态磷。

由于 P. mucilaginosus 能分解无机磷矿物，故能释放

出难溶的磷营养元素供给作物吸收 [18]。王思远 [19]

研究了该菌种与化肥配施对烤烟和土壤的综合效

应，结果表明施用该菌种，能明显地促进土壤养分

的转化，其中磷的转化效果比对照高 10.3%~28.0%，

并能明显地促进烟株的生长发育。李玉梅等 [20] 通

过土壤培养和液体培养，研究了不同磷水平对硅酸

盐细菌溶磷能力的影响。结果表明，液体培养中磷

矿粉含量 0.1% 时，生物释磷率最大为 32.0% ；随

添加磷矿粉含量的增加，硅酸盐细菌溶磷有降低趋

势。谌书等 [21] 研究了硅酸盐细菌对磷矿石的风化

作用，结果表明，硅酸盐细菌对磷矿石的风化作用

源自细菌生长导致的机械破坏作用、胞外分泌物的

生化降解作用以及多种因素之间的协同作用。

溶磷过程主要通过两个途径，一是解磷细菌促

进土壤中无机磷酸盐的溶解；二是促进土壤中有机

磷的分解释放。目前对胶质类芽孢杆菌的溶磷机理

相关研究很少。已知其他土壤微生物的溶磷机制有

多种方式：(1) 代谢过程中分泌的各种有机酸，通

过质子化、络合溶解等作用促进土壤难溶态磷的溶

解释放，也可与 Ca、Mg、Fe、Al 等元素进行螯合

作用，从而减少可固定磷酸根的阳离子，增加土壤

磷酸根离子的活性；(2) 释放 H2S，与磷酸铁作用产

生磷酸亚铁和可溶性正磷酸盐离子；(3) 分解植物

残体，产生胡敏酸和富里酸，这两种酸能与复合磷
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酸盐中的钙、铁或铝螯合，或与其形成可溶性的复

合物，使土壤无效态磷变为有效态磷；(4) 通过呼

吸作用释放出 CO2，溶于水后生成碳酸，降低周围

环境中的 pH 值，引起磷酸盐的降解。

已知磷酸盐调节子 PhoA 和 PhoB 因子在溶磷

过程中起到重要作用。通常在 phoB 的启动下，细

菌细胞可以吞噬有机酯中的无机磷，并加快所吞噬

Pi 的透膜运输，以此来充当磷饥饿拯救系统。该代

谢过程中涉及的另一个重要的基因为 phoA，其编

码碱性磷酸酶，当菌株处于磷酸盐饥饿状态时，其

启动子及信号肽序列将指导合成大量的碱性磷酸

酶并分泌到细胞的周质空间。Goldstein 和 Liu[22] 从

草生欧文氏菌 (Erwinia herbicola) 中筛选分离并克

隆了 PQQ ( 吡咯奎啉醌 ) 合成基因 (pqqE)。该基因

属诱导型基因，编码 GDH 途径中葡萄糖脱氢还原

酶的辅酶，在细菌利用葡萄糖并产酸的过程中起关

键作用，可以促进细菌对无机磷的溶解作用，具有

溶解无机磷的功能。谌书等 [23] 利用蛋白质双向电

泳技术，初步研究了胶质芽孢杆菌在磷矿石风化过

程中菌体蛋白质组的变化，认为这些变化的蛋白质

点与细胞的代谢调控、细胞激活、分化、增生以及

信号转导通路等有关。目前已克隆的有关促进无机

磷溶解的基因大多与细菌产酸有直接关系或起调节

作用，而其他种类的无机磷溶解基因报道较少。

2.3　固氮功能

通常来说，固氮生物之所以能够固定空气中分

子态氮素，转化为可供有机体利用的化合态的氨，

是通过固氮酶来完成的。固氮酶由两个组分构成，

一个组分是钼铁蛋白即固氮酶 ( 二氮酶 )，另一个

是铁蛋白，又称为固氮酶还原酶 ( 二氮酶还原酶 )。
固氮酶的这两种蛋白在单独存在时都不呈现固氮酶

活性，只有两者加合在一起形成复合体后，才具有

催化氮还原成氨的能力 [24]。固氮酶系统本身是细菌

体内氮代谢的重要组成部分，所以固氮基因的表达

除了受其本身的操纵子 nif LA 的调节以外，还受到

氮调节 ntr 以及 gln 系统的调节，系统之间相互协

调发生作用。NifA 作为正调控因子，在转录水平上

通过与 RNA 聚合酶 δ54 因子互作，从而激活其他所

有 nif 基因的表达；而 NifL 蛋白作为负调控因子，

其表达产物可以通过与 nifA 基因的表达产物结合，

从而抑制 nif 基因的表达。由于固氮过程是一个高

需能过程以及固氮酶对氧的高度敏感，所以 NifA
蛋白的调节活性通过与阻遏蛋白 NifL 的结合受到

外界氧和结合态氨的严格调节，这种调节可能是

通过蛋白与蛋白直接接触的方式进行的 [24]。ntr 系
统由 ntrA、ntrB 和 ntrC 等 3 个基因组成，其中 ntrA
是 δ54 蛋白因子的结构基因 ( 即 RpoN)，ntrB 和

ntrC 是 ntr 系统表达的活化因子，目前对 ntr 氮调

控系统的报道相对较多 [25-27]。gln 系统由 glnA、
glnB、glnD 和 glnE 等 4 个基因组成，其中 glnA 是

谷氨酰胺合成酶的结构基因，glnB 编码 PII 调控蛋

白，glnD 和 glnE 分别编码尿苷转移酶和腺苷转移

酶 [28]。目前，nif JC、nif HDKTY、nif ENX、nif USVW、

nif ZM、nif F、nif LA 和 nif BQ 等转录单位大部分

基因所编码的蛋白质产物已被分离，功能已被确定。

但是，目前对于 P. mucilaginosus 固氮能力的

研究认可不一，并且在分子水平上缺乏理论支持。P. 
mucilaginosus 能够固氮的最直接证据为该类细菌可

在完全无氮的培养基上生长良好，并且不适应高氮

培养生长条件。本课题组对 P. mucilaginosus 3016
固氮特性进行了研究，采用凯氏定氮法测定两种不

同培养条件下发酵液中总氮素的含量。结果发现，

与空白对照相比，接入菌株 3016 的总氮含量分别提

高了 12.53% 和 10.85%，表现出一定的固氮能力。

同时采用 15N 标准同位素标记法发现，菌株 3016 的

硅酸盐细菌培养基和改良 ACCC55 培养基的 15N 丰

度比对照组分别提高了 15.45% 和 36.95%，证实菌

株 3016 可以固定大气中的 N2，并且在含氮的环境

下有利于其生长。但在现有实验条件下，未检测到

菌株 3016 的固氮酶活性，同时根据 3016 全基因组

测序结果，其基因组中不具备编码固氮酶的全套基

因。菌株 P. mucilaginosus KNP414 也发现同样的问

题 [29]。上述结果的矛盾，推测可能是由于在菌株大

量的未知及假设功能的基因中，具有某种未验证的

固氮功能基因，但需进一步验证。

2.4　促生及抗病功能

国内外学者在对 P. mucilaginosus 的研究中发

现，此种细菌有刺激作物生长和抑制作物病害作

用，有的菌株能产生抗生素，甚至不止一种抗生素，

能限制多种病原菌如致病性镰刀菌、腐霉菌、立枯

丝核菌所引起的许多病害。刘荣昌 [30] 通过对 P. 
mucilaginosus HM8841菌株进行盆栽实验研究发现，

该菌纯培养液对棉花黄、枯萎病和禾谷类茎腐病等

有明显抑制作用；蒋先军等 [31] 发现该类细菌多个

菌株对植物生长具有刺激作用，其发酵代谢产物中

含有较高浓度的植物激素；刘光烨等 [32] 从紫色土

壤中分离筛选出具有释钾、拮抗双重活性的硅酸盐

细菌菌株，发现其发酵液具有抑菌作用，经核磁共
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振波谱、红外光谱和质谱分析表明抗生物质为多羟

基黄酮类化合物；盛下放和冯阳 [11] 的研究表明，

硅酸盐细菌能合成多种有机酸和植物激素，促进植

物生长。因此，可以考虑将 P. mucilaginosus 看做一

类促进植物生长的根际细菌，即 PGPR 菌株，应用

PGPR 理论研究硅酸盐细菌对植物生长的作用、对

植物病害和病原菌的抑制作用及其对植物抗逆性的

影响很有意义。

2.5　吸附功能

P. mucilaginosus 因多糖产量较高，具有较强的

吸附能力，且具有无毒性、污染小、pH 适用范围

宽以及絮凝效果好和成本低等特点，其作为絮凝

剂在废水处理等领域显示了较大的潜力。这些多

糖类絮凝物质与蛋白质类、糖蛋白类或核酸类的

微生物絮凝剂相比具有更高的热稳定性。这种多

糖类絮凝物质的絮凝机制可能涉及化学键以及电

荷中和等 [33-34]。夏彬彬等 [35] 研究了 P. mucilaginosus
对 Cd2+、Zn2+ 的生物吸附性能，结果显示该菌最大

Cd2+ 耐受浓度为 100 mg/L，最大 Zn2+ 耐受浓度为

100~110 mg/L。代淑娟等 [36] 研究了 P. mucilaginosus
吸附 Pb2+ 的可能性，并对其吸附机理和吸附剂与捕

收剂的作用机理进行了分析。红外光谱测试结果显

示，该菌可以有效地吸附 Pb2+，其吸附过程主要与

细胞多糖成分中 -COO- 基团有关，吸附力为静电力、

氢键和范德华力为主的物理吸附。2010 年，Mo 和

Lian[37] 又研究了 P. mucilaginosus 对 Hg2+ 的吸附作

用，阐述了吸附的机制和平衡参数。结果显示，实

验数据符合朗缪尔模型，其平衡常数为 3.32 × 104/
mol，最大吸附量高达 393 mg(Hg)/L。

3　胶质类芽孢杆菌基因组学研究进展

近几年对该菌开展的结构基因组学、比较基因

组学和功能基因组学研究，将从基因水平上全面揭

示其功能机理，为推广应用提供理论基础。

3.1　结构基因组学研究

随着第一株细菌的全基因组测序，大量代表性

的模式生物基因组计划 (MOGP) 和微生物基因组计

划 (MPG) 相继开展。近 20 年来的统计结果显示，

GenBank 每年收集的基因组测序信息几乎呈指数递

增。截至 2014 年 4 月，已经被测序 (Chromosomes)
或正在进行中 (Scaffolds or Contigs) 的微生物基因

组有11 317株，其中2 399株为真核生物 (Eukaryote)、
274株为古细菌 (Archaea)、4 562株为细菌 (Bacteria)、
4 082株为病毒 (Viruse)。类芽孢杆菌属 (Paenibacillus)

内菌株的基因组研究相对滞后，目前仅有 12 个菌

株完成全基因组测序，分别是 Paenibacillus sp. 
JDR-2[38]、Paenibacillus sp. Y412MC10[39]、Paenibacillus 
polymyxa E681[40]、P. polymyxa M1[41]、P. polymyxa 
SC2[42]、P. polymyxa SQR-21[43]、P. polymyxa CR1[44]、

P. mucilaginosus 3016[14]、P. mucilaginosus K02 (仅有

基因组序列信息，未见相关文献 )、P. mucilaginosus 
KNP414[29]、Paenibacillus terrae HPL-003[45] 和

Paenibacillus larvae subsp. larvae DSM 25430[46]。类

芽孢杆菌属内的菌株在基因水平上存在较大差别，

如菌株基因组大小存在较大变化 (4.06~8.82 Mb)，
GC 含量范围比较广 (44.6%~58.4%)，不同种之间基

因水平同源性较低。目前已报道的 12 株菌中仅发

现 P. polymyxa M1 和 P. polymyxa SC2 存在质粒等，

推测其原因，可能与这类菌基因组中存在较多的

插入序列等重复序列有关系，通过重复序列的转

移摄入大量的环境调控因子以适应不断变化的外界

环境。

目前 3 株 P. mucilaginosus 已完成全基因组测

序，均只有一个环状染色体，暂未发现质粒存在，

与 PFGE 电泳结果相符。基因组较一般细菌较大，

为 8.6~8.9 Mb，含有大量重复序列，可能是基因组

在进化过程中发生了大规模的插入 / 缺失、倒位和

基因水平转移造成的。GC 含量较芽孢杆菌属内其

他菌种较高
[29]，暗示其较高的 DNA 密度和相对复

杂的二级结构，蕴含着基因组起源与进化的重要信

息 [47]。重复序列区域 (RP 区域 ) 的 G+C 含量明显

要低于其他区域，而且该区域也是 no hits ORFs 的
密集分布区。基因数量较多，平均基因密度约

1 200 bp/ 个。根据比对区域大于基因长度 40% 并

且相似度大于 40% 的基因，检索到菌株 3016 基因

组中固氮基因 41 个，如主要表达调节基因 nif A、
nif L，但未发现 nif H 基因。目前已完成全基因组

测序的 3 株 P. mucilaginosus 基因组基本特征见表 1。
3.2　比较基因组学研究

鉴于 P. mucilaginosus 3016、KNP414 和 K02 全

基因组序列有较高的同源性，在种内仅选择 P. 
mucilaginosus KNP414 和类芽孢杆菌属内其他两株

菌 P. polymyxa SC2、Paenibacillus sp. JDR-2 进行比

较基因组学分析，研究类芽孢杆菌属菌株之间在染

色体结构以及基因分布上的线性关系。结果发现，P. 
mucilaginosus 3016与P. polymyxa SC2以及Paenibacillus 
sp. JDR-2 在核酸水平上线性关系不明显，具有同源

关系的核酸片段都在 5 kb 以下，而且没有一定的分



马鸣超，等：胶质类芽孢杆菌功能及基因组学研究进展第10期 1043

布规律，表明它们的直系同源基因较少，其原因可

能是基因组在进化过程中发生了大规模的插入 / 缺
失、倒位等现象，具体有待深入分析。但是，P. 
mucilaginosus 3016 与 P. mucilaginosus KNP414 菌具

有很好的共线性，在 P. mucilaginosus 3016 存在的

7 317 个 CDS 中，有 6 712 个可以在 P. mucilaginosus 
KNP414 中找到对应的同源蛋白，占总数的 92.13% ；

有 3 496 个 CDS 可以在 P. polymyxa SC2 中找到对

应的同源蛋白，占总数的 47.99% ；有 4676 个 CDS
可以在 Paenibacillus sp. JDR-2 中找到对应的同源蛋

白，占总数的 64.19% ( 数据未发表 )。
将 P. mucilaginosus 3016 基因组与本实验室报

道的另一株类芽孢杆菌 P. polymyxa SC2 基因组进行

比较发现，两株菌存在 1 641 个共有基因，而 3016
特有的基因有 5 416 个 [14]。对 3016 特有基因进行

COG 功能分类发现，主要是与碳水化合物运输及

代谢 ( 占 10.73%)、转录 ( 占 9.31%)、信号转导 ( 占
6.96%)、氨基酸运输及代谢 ( 占 5.89%) 等功能相关

的基因，如 ywlF[48-49]、ppdK [50-52]、ytiB [53]、yurN [54] 等。

3.3　功能基因组学研究

P. mucilaginosus 在转录组和蛋白质组学方面的

研究鲜有报道，如通过蛋白质双向电泳技术，研究

了 P. mucilaginosus 在风化磷矿石过程中菌体蛋白质

组的变化及差异，以此了解该菌溶磷作用的分子生

物学机制 [18,23]。以加磷矿粉为处理组，不加磷矿粉

为对照组，发现处理组菌体细胞的蛋白点表达量与

对照组比较，共有差异蛋白质点 496 个，其中有

214 个蛋白质点表达上调，75 个蛋白质点表达下调，

207 个蛋白质点为新合成。研究人员认为细菌对磷

矿石风化作用时激活了某些蛋白的表达，新合成、

表达量增加和表达量下降的蛋白质点与细胞的代谢

调控、细胞激活、增殖、分化和信号转导通路等有关，

研究结果为揭示 P. mucilaginosus 溶磷机制提供了新

的思路。但遗憾的是，未能对不同磷诱导条件下的

差异蛋白进行鉴定，研究结果有一定的局限性。

基于此，本课题组采用蛋白质组学方法，对有

磷和无磷条件下培养的 P. mucilaginosus 3016 的蛋

白表达进行了分析。结果显示，与无磷对照相比，P. 
mucilaginosus 3016 经有磷条件培养后的表达蛋白有

29 个发生上调，36 个发生下调。通过 MOLDI-TOF
质谱对差异表达蛋白进行鉴定，确定了 35 种差异

蛋白。这些蛋白主要为代谢相关蛋白、转运相关蛋

白、翻译相关因子、分子伴侣以及一些应激蛋白。

在磷矿石的刺激下，P. mucilaginosus 3016 的糖酵解

途径、磷酸戊糖途径、三羧酸循环以及电子传递和

氧化磷酸化中的一些蛋白出现了差异变化，推测溶

磷过程后有一定量的磷酸基团进入菌体内部参与了

以上过程；同时，木糖相关蛋白和丝氨酸相关蛋白

显著上调，也暗示了上述蛋白在溶磷过程起到不可

或缺的作用。后续可借助转录组技术和荧光定量

PCR 技术，分析与溶磷过程相关功能基因的表达水

平，以期在基因水平揭示 P. mucilaginosus 溶磷的分

子机理。

由于该菌种在生长过程中产生肥厚的荚膜和黏

稠的多糖，常规的原生质体转化等遗传操作较为困

难
[55]，限制了功能基因的深入研究。在植物遗传转

化研究中常用的基因枪轰击法，为胶质类芽孢杆菌

的基因改造提供了新的思路。通过将一个植酸酶分

泌表达元件插入到转座子载体 pSZ21 的 mini-Tn5
内，构建植酸酶分泌型表达载体 pSP43，借助基因

枪的方法成功将其转化到野生的胶质类芽孢杆菌

中，已构建了多功能工程菌 [56-57]。

表1  P. mucilaginosus菌株基因组基本特征

Item P. mucilaginosus 3016 P. mucilaginosus KNP414 P. mucilaginosus K02
Accession CP003235 CP002869 CP003422
Chrs        1	        1	        1
Size (Mb)        8.74	        8.66	        8.82
G+C content(mol%)      58.3	      58.4	      58.3
Gene 7 528	 7 983	 7 578
Protein coding genes 7 057	 7 811	 7 354
RNA genes    212	    147	    189
—rRNA genes	      42	      39	      39
—tRNA genes    170	    108	    150
Pseudogene    259      19      35
注：P. mucilaginosus KNP414基因组含有6个可能的sRNAs[29]。
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4　展望

近年来，随着 P. mucilaginosus 的深入研究和

广泛应用，越来越多的学者开始关注其系统发育地

位、生物学功能及作用机理、基因组学等方面的研

究进展。尤其是 P. mucilaginosus 三株菌全基因组测

序的完成，为全面认识该菌种的遗传背景，研究其

基因 ( 蛋白质 ) 与其生理功能的关系，解析功能基

因的调控和表达，提供了最全面的基础数据。

后续将进一步开展功能基因组学、蛋白质组学、

转录组学等研究，研究基因转录、翻译和蛋白质间

的相互作用，以期在基因、RNA 转录、蛋白质产

物等水平上，全面分析基因的功能，揭示功能基因

( 蛋白 ) 的表达和响应，进而阐明微生物响应适应

环境的基因调控及反馈机制。这对于进一步拓宽对

P. mucilaginosus 的认识和推动其应用，具有重要的

理论价值和现实意义。
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