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　 　 摘要:　 嗜铁素(Ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ)是微生物为适应自然界高氧低铁环境ꎬ产生的一类能特异性螯合三价铁离子的小

分子化合物ꎮ 绝大多数细菌和真菌都能通过非核糖体肽合成酶途径(ＮＲＰＳ)或非依赖 ＮＲＰＳ 途径(ＮＩＳ)合成一种

或几种嗜铁素ꎮ 芽孢杆菌是目前研究与生产上应用最多的一类生防细菌ꎬ但芽孢杆菌嗜铁素的生防贡献国内外鲜

有报道ꎮ 本文对芽孢杆菌嗜铁素的种类、合成与调控机制、功能与应用(包括竞争作用、抗生作用、毒力作用、环境

污染修复作用以及在医药研发上的应用等)进行了系统概述ꎬ为解析自然界中芽孢杆菌具有广谱抗菌活性的生防

机制提供理论依据ꎬ同时对研发嗜铁素和药物偶联的新型靶向农药具有重要指导意义ꎮ
关键词:　 芽孢杆菌ꎻ 嗜铁素ꎻ 嗜铁素药物耦合物
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　 　 铁是所有生命有机体维持生长发育的必需元

素ꎬ铁元素是细胞氧化还原反应过程中各种酶的重

要辅助因子ꎬ在细胞氧代谢、电子转移和 ＲＮＡ 合成

等诸多方面发挥重要作用[１￣２]ꎮ 自然界中铁元素含

量极为丰富ꎬ占地壳金属元素含量的 ５％ꎮ 但由于

铁元素特殊的活泼性ꎬ在自然条件下 Ｆｅ２＋极易被氧

化成 Ｆｅ３＋ꎬ形成稳定的、不可溶的氧化铁ꎬ不能被生

６６２



物体利用[３]ꎮ 据报道ꎬ在自然环境中可供微生物利

用的自由铁浓度仅有１×１０－１８ ｍｏｌ / Ｌꎬ远低于大部分

微生物正常生活所需的１×１０－６ ｍｏｌ / Ｌ[４]ꎮ 为了满足

自身铁元素需求ꎬ生物体在不断进化过程中形成高

效的铁吸收转运机制ꎬ主要包括:螯合机制(Ｃｈｅｌａ￣
ｔｉｏｎ)、还原机制(Ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ)以及质子化机制(Ｐｒｏｔｏ￣
ｎａｔｉｏｎ) [５]ꎬ其中利用嗜铁素(Ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅꎬ别名铁载

体)来转运外界铁离子是微生物较为重要的一种螯

合机制[６]ꎮ
嗜铁素ꎬ是生物体在长期进化过程中ꎬ应对低铁

环境产生的一类能特异性螯合三价铁离子的小分子

化合物ꎬ与 Ｆｅ３＋ 的结合能力非常强(生成常数可达

１.０×１０２３ ~１.０×１０５２) [７]ꎮ 研究报道较多的嗜铁素包

括:黑粉菌属(Ｕｓｔｉｌａｇｏ)和脉胞菌属(Ｎｅｕｒｏｓｐｏｒａ)真

菌产生的铁色素 ( Ｆｅｒｒｉｃｈｒｏｍｅ ｆａｍｉｌｙ)、红酵母属

(Ｒｈｏｄｏｔｏｒｕｌａ)真菌产生的玫红酵母酸(Ｒｈｏｄｏｔｏｒｕｌｉｃ
ａｃｉｄ)、水稻稻瘟病菌(Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ)产生的粪

生素(Ｃｏｐｒｏｇｅｎ)、链霉菌属(Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ)细菌产生

的铁草胺(Ｆｅｒｒｉｏｘａｍｉｎｅ ｆａｍｉｌｙ)、假单胞菌属(Ｐｓｅｕｄ￣
ｏｍｏｎａｓ) 细菌产生的荧光性嗜铁素 ( Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ)
等[２￣４ꎬ６]ꎮ

芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐｐ.)因其抑菌谱广、繁殖速

度快、定殖能力强、能产生内生芽孢应对高温、干旱、
紫外线等逆境ꎬ是目前研究与生产上应用最多的一

类生防细菌ꎮ 已报道的生防芽孢杆菌有贝莱斯芽孢

杆菌(Ｂ. ｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓ)、枯草芽孢杆菌(Ｂ. ｓｕｂｔｉｌｉｓ)、蜡状

芽孢杆菌(Ｂ. ｃｅｒｅｕｓ)、多黏芽孢杆菌(Ｂ. ｐｏｌｙｍｙｘａ)、
巨大芽孢杆菌(Ｂ. ｍｅｇａｔｅｒｉｕｍ)、短小芽孢杆菌(Ｂ.
ｐｕｍｉｌｕｓ)等[８]ꎮ 目前芽孢杆菌嗜铁素在生防中的贡

献国内外鲜有报道ꎬ本文对芽孢杆菌嗜铁素的种类、
合成与调控机制、功能与应用进行系统概述ꎬ为芽孢

杆菌嗜铁素的合成、调控及生防应用提供理论依据ꎮ

１　 嗜铁素的种类

目前ꎬ国内外报道的嗜铁素种类已超过 ５００
种[９]ꎮ 按照不同的 Ｆｅ３＋螯合基团ꎬ嗜铁素可分为 ４
类:儿茶酚型 ( Ｃａｔｅｃｈｏｌａｔｅ) 嗜铁素、异羟肟酸型

(Ｈｙｄｒｏｘａｍａｔｅ)嗜铁素、羧酸盐型(Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ)嗜铁

素及混合型嗜铁素(图 １) [１０]ꎮ 真菌主要分泌异羟

肟酸型嗜铁素ꎬ接合菌门真菌(如毛霉菌)和少数细

菌(如根瘤菌)能产生羧酸盐型嗜铁素ꎬ细菌主要分

泌儿茶酚型和异羟肟酸型嗜铁素[１１]ꎬ其中儿茶酚型

嗜铁素结构特征是以多个 ２ꎬ３￣二羟基苯甲酸(Ｄｉ￣
ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｏａｔｅꎬＤＨＢ)相邻的 ２ 个羟基作为螯合基

团ꎬ羧基部分连接不同氨基酸ꎬ形成不同结构的儿茶

酚型嗜铁素ꎬ并且这些氨基酸可能参与细胞膜受体

蛋白的识别与结合[１２]ꎮ

图 １　 嗜铁素对 Ｆｅ３＋的螯合基团类型[１３]

Ｆｉｇ.１　 Ｓｅｖｅｒａｌ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｆｅ３＋ ｃｈｅｌａｔｉｎｇ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ
ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ

　 　 多数芽孢杆菌能分泌儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉ￣
ｂａｃｔｉｎꎬ如炭疽芽孢杆菌(Ｂ. ａｎｔｈｒａｃｉｓ)、苏云金芽孢

杆菌(Ｂ. ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ)、蜡质芽孢杆菌(Ｂ. ｃｅｒｅｕｓ)、解
淀粉芽孢杆菌(Ｂ. ａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓ)等[８ꎬ１４￣１５]ꎮ 儿茶

酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 最早是从枯草芽孢杆菌(Ｂ.
ｓｕｂｔｉｌｉｓ)培养液中分离获得的嗜铁素[１６]ꎬ由 ３ 个组

合单元(甘氨酸、苏氨酸、ＤＨＢ)环化形成ꎬ质合比值

(ｍ / ｚ)为 ８８１ꎮ 此外ꎬ部分芽孢杆菌还可以分泌产生

羧酸盐型嗜铁素 Ｐｅｒｔｒｏｂａｃｔｉｎ[１４￣１５]ꎮ Ｗｉｌｓｏｎ 等[１７] 报

道炭疽芽孢杆菌(Ｂ. ａｎｔｈｒａｃｉｓ) ＵＳＡＭＲＩＩＤ 不同生长

阶段依次分泌儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 和羧酸

盐型嗜铁素 Ｐｅｒｔｒｏｂａｃｔｉｎ 两种嗜铁素ꎮ 在缺铁培养

基中ꎬ菌株首先产生羧酸型嗜铁素 Ｐｅｒｔｒｏｂａｃｔｉｎꎬ几小

时后开始分泌儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎꎮ 这 ２
种嗜铁素在炭疽芽孢杆菌中各自发挥独立作用:羧
酸盐型嗜铁素 Ｐｅｒｔｒｏｂａｃｔｉｎ 是在炭疽芽孢杆菌侵染

初期(即芽孢萌发阶段)产生ꎬ与菌株致病性密切相

关ꎻ而儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 则是在炭疽芽孢

杆菌侵染后期(即细胞的营养生长阶段)产生ꎬ关于

儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 在炭疽芽孢杆菌中的

代谢功能目前还未知ꎬ推测其可能在细胞营养生长

阶段起控制和调节作用ꎮ 进一步研究发现:羧酸型
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嗜铁素 Ｐｅｒｔｒｏｂａｃｔｉｎ 合成基因缺失突变株虽然可以

产生儿茶酚型嗜铁素ꎬ但突变株不能正常生长ꎬ表明

羧酸盐型嗜铁素 Ｐｅｒｔｒｏｂａｃｔｉｎ 对炭疽芽孢杆菌的生

长和分裂至关重要ꎻ儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 合

成基因缺失突变株的生长能力和毒力强弱均未发生

明显变化ꎮ 同时培养温度会直接影响炭疽芽孢杆菌

ＵＳＡＭＲＩＩＤ 两种嗜铁素的产生ꎬ以室温培养为参照ꎬ
３７ ℃培养条件下ꎬ羧酸盐型嗜铁素 Ｐｅｒｔｒｏｂａｃｔｉｎ 产生

量明显增加ꎬ儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 产生量明

显下降[１７]ꎮ
越来越多的研究结果表明:大多数微生物能合

成至少一种嗜铁素[１８]ꎮ Ｐａｔｚｅｒ 等[１９] 报道缺铁条件

下ꎬ灰色链霉菌(Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ｇｒｉｓｅｕｓ) ＡＴＣＣ ７００９７４
除了分泌常见的嗜铁素￣去铁胺 Ｄｅｓｆｅｒｒｉｏｘａｍｉｎｅｓ 之

外ꎬ还可以分泌一种儿茶酚型嗜铁素 Ｇｒｉｓｅｏｂａｃｔｉｎꎬ
儿茶酚合成基因缺失突变体不能合成 ２ꎬ ３￣ｄｉ￣
ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｏａｔｅ ( ＤＨＢＡ ) 和 儿 茶 酚 型 嗜 铁 素

Ｇｒｉｓｅｏｂａｃｔｉｎꎬ证实了儿茶酚合成基因簇在嗜铁素

Ｇｒｉｓｅｏｂａｃｔｉｎ 生物合成中的重要作用ꎮ 铜绿假单胞

菌(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ) ＰＡＯ１ 可以分泌 ２ 种嗜

铁素 Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ 和 Ｐｙｏｃｈｅｌｉｎꎬ低铁条件下ꎬ铜绿假单

胞菌 ＰＡＯ１ 会立即合成嗜铁素 Ｐｙｏｃｈｅｌｉｎꎬ维持细菌

的生命活动ꎻ进一步降低铁离子浓度后ꎬ菌株 ＰＡＯ１
才会产生螯合能力更强的嗜铁素 Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ[２０]ꎮ 丁

香假单胞菌(Ｐ. ｓｙｒｉｎｇａｅ) Ｂ７２８ａ 除了能产生嗜铁素

Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ 之外ꎬ还可以产生嗜铁素 Ａｃｈｒｏｍｏｂａｃ￣
ｔｉｎ[１３]ꎮ 伯 克 氏 霍 尔 德 菌 ( Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ ｃｅｐａｃｉａ )
Ｒ４５６ 可以在缺铁培养基中合成 Ｏｒｎｉｂａｃｔｉｎ 和 Ｐｙｏｃｈ￣
ｅｌｉｎ 两种已知嗜铁素和一种具有嗜铁素活性的多

肽[２１]ꎮ

２　 嗜铁素的合成及调控机制

嗜铁素的合成机制主要分为 ２ 种:一种由非核

糖体肽合成酶途径(Ｎｏｎｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ ｓｙｎｔｈｅｔａ￣
ｓｅｓꎬＮＲＰＳ)产生ꎬ如枯草芽孢杆菌(Ｂ. ｓｕｂｔｉｌｉｓ)分泌

的 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎꎬ大肠杆菌(Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ)分泌的

Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｉｎꎬ假单胞菌分泌的 Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ 等ꎻ另一种

由非依赖 ＮＲＰＳ 途径(Ｎｏｎｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ ｓｙｎｔｈｅｔａ￣
ｓｅｓ￣ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅꎬＮＩＳ)产生ꎬ如大肠杆菌

(Ｅ. ｃｏｌｉ)分泌的 Ａｅｒｏｂａｃｔｉｎꎬ炭疽芽孢杆菌(Ｂ. ａｎｔｈ￣
ｒａｓｉｓ) 分泌的 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎꎬ假单胞菌分泌的 Ａｃｈｒｏ￣
ｍｏｂａｃｔｉｎ 等[１３]ꎮ

２.１　 ＮＲＰＳ 途径合成嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ
缺铁条件下ꎬ多数芽孢杆菌可通过 ＮＲＰＳ 途径

合成以 ＤＨＢ 为前体的儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃ￣
ｔｉｎꎮ 芽孢杆菌基因组中普遍含有 ＤＨＢ 合成基因

ｄｈｂＡＢＣＥＦꎮ Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 的合成包括以下 ３ 个过

程:ＤＨＢ 配体的合成、Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 的组装和转运ꎮ
ＤＨＢ 配体的最初来源是细菌糖代谢途径产生的莽

草酸与磷酸烯醇式丙酮酸(Ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖｉｃ ａｃｉｄꎬ
ＰＥＰ)作用ꎬ形成 ３￣烯醇丙酮酸莽草酸￣５￣磷酸ꎬ在磷

酸酶的作用下脱去磷酸根离子ꎬ形成分支酸ꎮ 在异

分支酸合成酶 ＤｈｂＣ 和异分支酸裂解酶 ＤｈｂＢ 的作

用下ꎬ形成 ２ꎬ３￣ＤＨＢ 配体ꎮ 随后通过基因 ｄｈｂＢＥＦ
编码的合成酶进行 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 的组装ꎬ其中 ＤｈｂＥ
蛋白是一个大小为５.９９×１０４的独立腺苷化结构域ꎬ
在 ＡＴＰ 依赖性反应中激活 ＤＨＢ 配体ꎬＤＨＢ 随后被

转移到 ＤｈｂＢ 蛋白(具有双功能的异分支酸裂解酶 /
芳基载体蛋白)的辅因子磷酸泛酰巯基乙胺的游离

巯基上ꎮ ＤｈｂＦ 蛋白大小为２.６４×１０５ꎬ是一种含有双

模块的非核糖体肽合成酶ꎬ专一性地腺苷酸化苏氨

酸和甘氨酸ꎬ并将两种氨基酸共价连接后加载到相

应的肽基上ꎬ通过硫酯酶 ＴＥ 作用催化形成二聚体、
三聚体ꎬ进而发生环化反应ꎬＢａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 从合成酶

上释放(图 ２) [１６]ꎮ 芽孢杆菌嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 的

转运分为吸收与输出两个方向: Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 的吸收

由细胞膜上嗜铁素结合蛋白和跨膜 ＡＢＣ 转运蛋白

协助完成ꎬ包括 ｆｅｕＡＢＣ 基因簇编码形成的蛋白

ＦｅｕＡ、ＦｅｕＢ 和 ＦｅｕＣ 组成的 Ｆｅｕ￣ＡＢＣ 型转运体、基
因 ｆｅｕＤ 编码的 ＡＴＰ 酶以及三内酯水解酶 ＹｕｉＩ(Ｂｅ￣
ｓＡ)ꎬ其中 ＦｅｕＡ 已被证实对嗜铁素￣Ｆｅ３＋复合物的形

成具有纳摩尔级的亲和力ꎮ Ｙｕｉｌ 的主要功能是在细

胞质中将 Ｆｅ３＋ 从嗜铁素￣Ｆｅ３＋ 复合物中释放出去ꎮ
Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 的输出由基因 ｙｍｆＤ 编码的ＭＦＳ 型转运

体以及转运调节蛋白 Ｍｔａ 完成[１６]ꎮ
　 　 余贤美等[２２] 报道 ｄｈｂＣ 是 ＤＨＢ 合成过程中最

重要的酶ꎬｄｈｂＣ 缺失突变后芽孢杆菌丧失了产生嗜

铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 的能力ꎮ Ｒｏｗｌａｎｄ 等[２３] 报道枯草

芽孢杆菌(Ｂ. ｓｕｂｔｉｌｌｓ)中含有 ２ 个异分支酸合成酶

基因 ｍｅｎＦ 和 ｄｈｂＣꎬ两者在 ＤＮＡ 水平和氨基酸水平

上分别具有 ４７％和 ３５％的同源性ꎬｍｅｎＦ 是 Ｍｅｎａ￣
ｑｕｉｎｏｎｅ (ＭＫꎬ呼吸链成分之一)的合成基因ꎮ 突变

株 ΔｍｅｎＦ 依旧可以正常产生 ＭＫ 和 ＤＨＢꎬ而突变株

ΔｄｈｂＣ 则丧失合成 ＤＨＢ 的功能ꎬ保留了 ＭＫ 的合成

８６２ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２３ 年 第 ３９ 卷 第 １ 期



能力ꎬ因此 ｄｈｂＣ 对于嗜铁素合成起着决定性的调控

作用ꎮ Ａｂｅ 等[２４]报道嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 合成途径

中的非核糖体肽合成酶 ＤｈｂＥꎬ作为酰基￣Ｏ￣ＡＭＰ 的

中间体ꎬ负责选择性识别底物 ＤＨＢ 并激活底物ꎮ 反

应底物中加入 ＤＨＢ 和 Ｌ￣半胱氨酸时ꎬＤｈｂＥ 会识别

底物ꎬ形成 Ｎ￣ＤＨＢ￣Ｌ￣半胱氨酸ꎮ 合成酶 ＤｈｂＥ 以苯

甲酸和 Ｌ￣半胱氨酸为底物ꎬ可合成 Ｎ￣苯甲酰￣Ｌ￣半胱

氨酸ꎮ 因此ꎬ生产上可利用合成酶 ＤｈｂＥ 的 Ｎ￣酰化

反应ꎬ合成 Ｎ￣芳香酰基化合物ꎮ

图 ２　 嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 生物合成代谢途径[１５]

Ｆｉｇ.２　 Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒｏｕｔｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ

２.２　 ＮＩＳ 途径合成嗜铁素

ＮＩＳ 途径合成嗜铁素是独立于 ＮＲＰＳ 途径的另

一种合成机制ꎬ该途径一般产生异羟肟酸型或羧酸

盐型嗜铁素ꎮ 根据其激活底物的类型ꎬＮＩＳ 合成酶

被划分为 ３ 类:Ａ 类可识别柠檬酸手性酸根基团ꎬＢ
类可识别 α￣酮戊二酸酸根基团ꎬＣ 类可识别羧酸的

酯化或酰胺化衍生物[１３]ꎮ 据报道ꎬ炭疽芽孢杆菌和

部分蜡质芽孢杆菌除了通过 ＮＲＰＳ 途径产生嗜铁素

Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 之外ꎬ还可以通过 ＮＩＳ 途径产生嗜铁素

Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ[１５]ꎮ
羧酸盐型嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 是由柠檬酸、亚精

胺和 ＤＨＢ 组成的线性分子ꎬ其合成基因簇 ａｓｂＡＢＣ￣
ＤＥＦ 分别编码 ２ 类不同的酶:ＮＲＰＳ 合成酶( ａｓｂＣ￣
ＤＥ)和 ＮＩＳ 合成酶(ａｓｂＡＢ)ꎬ协同作用后形成产物

Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎꎮ 与儿茶酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 生物合

成途径类似ꎬ羧酸盐型嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 的生物合

成途径同样可以分为以下 ３ 个过程:ＤＨＢ 配体的形

成、 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 的 组 装 与 转 运ꎮ 但 是 嗜 铁 素

Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 中 ＤＨＢ 配体的形成过程与嗜铁素 Ｂａｃｉｌ￣
ｌｉｂａｃｔｉｎ 不同ꎬ莽草酸在脱水酶 ＡｓｂＦ 的作用下ꎬ直接

形成 ３ꎬ４￣ＤＨＢ 配体ꎬ随后在 ＮＲＰＳ 合成酶 ＡｓｂＣＤ 的

作用下被激活ꎬ通过合成酶 ＡｓｂＥ 转移至柠檬酰基亚

精胺骨架上ꎮ Ａ 型 ＮＩＳ 合成酶 ＡｓｂＡ 专一催化亚精

胺和柠檬酸的共价连接ꎬ产生(３Ｓ)￣Ｎ８￣柠檬酰基亚

精胺ꎬ随后出现分叉:一种是上述的通过合成酶

ＡｓｂＥꎬ将 ３ꎬ４￣ＤＨＢ 从 ＡｓｂＤ 转移到 Ｎ８￣柠檬酰基亚精

胺ꎻ另一种是通过 Ｃ 型 ＮＩＳ 合成酶 ＡｓｂＢ 的作用ꎬ产
生柠檬酰基双亚精胺ꎮ 上述 ２ 种中间体分别通过合

成酶 ＡｓｂＢ 或 ＡｓｂＥ 的作用进行拼接ꎬ最后通过合成

酶 ＡｓｂＥ 添加第 ２ 个 ３ꎬ４￣ＤＨＢ 配体完成 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ
的生物合成(图 ３)ꎮ
　 　 嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 的转运通过膜上的底物结合

蛋白和转运蛋白共同作用完成ꎮ Ｚａｗａｄｚｋａ 等[２５] 研

究发现ꎬ蜡质芽孢杆菌中基因簇 ｆｐｕＡ / ｆｈｕＢ 和 ｆａｔＢ￣
ＣＤ / ｆｈｕＣ 编码的结合蛋白 ＦｐｕＡ 和 ＦａｔＢ 对嗜铁素

Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 和 Ｆｅ￣Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 复合物均表现出较强的

亲和力ꎬＦａｔＢ 蛋白及其同源物在蜡质芽孢杆菌中普

遍存在ꎮ 枯草芽孢杆菌中ꎬＦａｔＢ 蛋白的同系物 ＹｃｌＱ
也能紧密结合嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 和 Ｆｅ￣Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ
复合物[２６]ꎮ Ｃａｒｌｓｏｎ 等[２７]报道在炭疽芽孢杆菌嗜铁

素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 的转运过程中ꎬ蛋白 ＦｐｕＡ 比 ＦａｔＢ 更

能发挥重要作用ꎮ 与野生型菌株或 ｆａｔＢ 缺陷型菌

株相比ꎬｆｐｕＡ 缺失突变株嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 的合成

能力并没有减弱ꎬ但是突变株生长缓慢ꎬ培养基中积

累较多的嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎꎮ 与 ｆｐｕＡ 缺失突变株相

比ꎬｆｐｕＡ / ｆａｔＢ 双缺失菌株生长速度更慢ꎬ因此推测

ＦａｔＢ 蛋白可能在嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 螯合铁的过程

中起辅助作用ꎮ 此外ꎬ科学家们还陆续发现了其他
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大量的铁转运体ꎬ如 ＹｆｉＹ 蛋白、ＦｈｕＢＤＧ 蛋白等ꎬ但
其底物的特异性和功能未知ꎮ 值得注意的是ꎬ与基

因簇 ｆａｔＢＣＤ 不同ꎬ基因簇 ａｓｂＡＢＣＥＦ 和 ｆｐｕＡ / ｆｈｕＢ
均不包含细菌全局转录调控因子￣铁摄取调节蛋白

( Ｆｅｒｒｉｃ ｕｐｔａｋｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒꎬ Ｆｕｒ ) 元件ꎬ 表明嗜铁素

Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 的生物合成和 ＦｐｕＡ 介导的 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ
转运之间存在更加紧密的关联性[１５]ꎮ

图 ３　 嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 生物合成代谢途径[１５]

Ｆｉｇ.３　 Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒｏｕｔｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ

２.３　 嗜铁素合成与转运的调控机制

细菌一方面在缺铁胁迫环境下必须迅速作出反

应(如嗜铁素运输系统等)获取足够的铁元素ꎻ另一

方面ꎬ细菌胞内过量的铁会引发芬顿反应(Ｆｅｎｔｏｎ /
Ｈａｂｅｒ￣Ｗｅｉｓｓ)ꎬ产生有害的活性氧和羟基自由基ꎬ导
致 ＤＮＡ 损伤、细菌突变ꎬ甚至死亡[２８]ꎮ 为此ꎬ细菌

演变出多种铁代谢调控系统ꎬ严格控制胞内铁离子

浓度ꎬ维持体内铁平衡ꎮ 铁摄取调节蛋白 Ｆｕｒꎬ是铁

代谢过程中的重要调控因子ꎬ属于 ＦＵＲ 超家族成员

之一[２９]ꎮ Ｆｕｒ 蛋白是由 ２ 个 Ｆｕｒ 单体形成的同源二

聚体ꎬ分为无金属离子 ａｐｏ￣Ｆｕｒ 结构和与金属配体

结合的 ｈｏｌｏ￣Ｆｕｒ 结构ꎬ其中 ｈｏｌｏ￣Ｆｕｒ 结构对称性强ꎬ
稳定性好[３０]ꎮ

Ｆｕｒ 蛋白在细菌铁代谢中具有核心调控作用ꎬ
主要包括嗜铁素的合成和运输、铁运输、铁储存及铁

外排相关酶的合成等[２８]ꎮ 如在大肠杆菌中ꎬＦｕｒ 通

过可逆地结合铁硫簇ꎬ感知细胞内游离 Ｆｅ２＋含量ꎬ调
控细胞内铁代谢稳态[３１]ꎮ 在枯草芽孢杆菌中ꎬ有超

过 ５０ 个基因受 Ｆｕｒ 蛋白的调控[２８]ꎮ Ｐｉ 等[２８] 利用

李斯特菌(Ｌｉｓｔｅｒｉａ ｍｏｎｏｃｙｔｏｇｅｎｅｓ)与 Ｆｅ２＋高亲和力的

外排转运体作为诱导工具来消耗枯草芽孢杆菌的胞

内铁ꎬ结果表明:当胞内铁从充足过渡到铁缺乏时ꎬ
Ｆｕｒ 首先诱导铁运输系统基因 ｅｆｅＵＯＢ、柠檬酸铁运

输系统基因 ｆｅｃＣＤＥＦ 等相关基因的表达ꎬ从周围环

境中直接吸收、运输可利用的铁元素ꎻ其次在 Ｆｕｒ 蛋
白调控下ꎬ枯草芽孢杆菌合成儿茶酚型嗜铁素 Ｂａ￣
ｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎꎬ开启嗜铁素摄取系统ꎬ从环境中“掠夺”
铁元素ꎬ运输到胞内加以利用ꎻ随着细胞内铁浓度的

继续降低ꎬ由 Ｆｕｒ 调控的小 ＲＮＡ 和 ３ 个小蛋白质介

导的枯草芽孢杆菌 “铁保留”反应( ｉｒｏｎ￣ｓｐａｒｉｎｇ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ)相关基因 ｆｓｒＡ、 ｆｂｐＡＢＣ 等被诱导激活ꎬ阻止

细胞体内大量利用铁的蛋白质(如三羧酸循环中的

琥珀酸脱氢酶、细胞色素以及血红素等)翻译ꎬ保证

最重要的铁依赖性酶的铁需求[２８￣２９]ꎮ 此外ꎬＦｕｒ 还

可以参与氧化应激反应、细菌毒力因子或生物表型

的调控作用ꎮ 如 Ｆｕｒ 通过抑制枯草芽孢杆菌中

ＰｅｒＲ 蛋白(Ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒꎬ氧化应激调

节蛋白ꎬＦＵＲ 超家族成员)的活性ꎬ激活铁外排蛋白

编码基因 ｐｆｅＴ 的表达[３２]ꎮ Ｆｕｒ 可以调控霍乱弧菌

毒素协同菌毛(Ｔｏｘｉｎ ｃｏｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｐｉｌｕｓꎬＴＣＰ)合成基

因 ｔｃｐＡ、ｔｃｐＰ 和 ｔｏｘＴ 的表达和大肠杆菌六型分泌系

统 Ｔ６ＳＳ 基因簇的表达[３３￣３４]ꎮ 在枯草芽孢杆菌中ꎬ
Ｆｕｒ 除了调控嗜铁素的合成和运输外ꎬ还可以影响

细菌的产孢和生物膜形成[３５￣３７]ꎮ
Ｆｕｒ 蛋白调节机制主要包括 ｈｏｌｏ￣Ｆｕｒ 的“高铁

抑制”和“高铁激活”、ａｐｏ￣Ｆｕｒ 的“低铁抑制”和“低
铁激活”以及 Ｆｕｒ 蛋白的自调节模式[３８]ꎮ 经典学说

认为:ｈｏｌｏ￣Ｆｕｒ 负调控嗜铁素的合成ꎬ即当细菌体内

铁离子充足时ꎬＦｕｒ 蛋白感应细胞体内铁离子浓度ꎬ
与铁离子形成复合物ꎮ 该复合物可以识别嗜铁素合

成基因启动子区的特殊序列(Ｆｕｒ ｂｏｘ)ꎬ阻止 ＲＮＡ
聚合酶与 ＤＮＡ 结合ꎬ抑制嗜铁素合成基因的转录ꎬ
不能产生嗜铁素ꎮ 当细菌体内铁离子匮乏时ꎬＦｅ２＋

从 ｈｏｌｏ￣Ｆｕｒ 结构中解离ꎬ使得靶标基因正常转录ꎬ合
成嗜铁素[３０]ꎮ 除了 Ｆｕｒ 蛋白之外ꎬ细菌还可以通过
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σ 因子和群体感应(Ｑｕｏｒｕｍ ｓｅｎｓｉｎｇꎬＱＳ)信号调控

嗜铁素的合成ꎮ 例如铜绿假单胞菌(Ｐ. ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ)
两种嗜铁素(Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ 和 Ｐｙｏｃｈｅｌｉｎ)的合成受 σ 因

子 ＦｐｖＩ 和 ＰｖｄＳ 调控[３９]ꎮ 通常情况下细菌体内 ＱＳ
信号分子的积累会抑制嗜铁素的合成ꎬ防止嗜铁素

积累过多ꎬ超过细菌的铁吸收能力ꎬ造成伤害ꎮ 如在

哈维氏弧菌(Ｖｉｂｒｉｏ ｈａｒｖｅｙｉ)中嗜铁素 Ａｍｐｈｉ￣ｅｎｔｅｒ￣
ｏｂａｃｔｉｎｓ 只在细胞密度低的情况下才会产生ꎬ细胞密

度高时ꎬ嗜铁素 Ａｍｐｈｉ￣ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｉｎｓ 的合成受到抑

制[４０]ꎮ

３　 嗜铁素的功能及应用

嗜铁素的功能具有多样性ꎬ在工业、农业、医药、
生物等多个领域均具有极大的应用价值ꎬ除了可以

作为生物体中高亲和性的铁运转载体ꎬ还具有竞争

作用、抗生作用、毒力作用、环境污染修复作用ꎮ
３.１　 竞争作用

目前普遍认为ꎬ细菌产生的嗜铁素能竞争螯合

环境中的 Ｆｅ３＋ꎬ造成病原菌缺铁ꎬ生长发育受到抑

制[４１]ꎮ 产嗜铁素的枯草芽孢杆菌 ( Ｂ. ｓｕｂｔｉｌｉｓ)
ＣＡＳ１５ 在缺铁条件下对辣椒枯萎病的盆栽防效为

４４􀆰 ４％ꎬ添加外源 Ｆｅ３＋后的盆栽防效仅为 １２.５％[４２]ꎮ
贝莱斯芽孢杆菌(Ｂ. ｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓ) ＹＬ２０２１ 缺铁条件下

能产生 ３ 种有抑菌作用的儿茶酚型嗜铁素ꎬ培养基

中添加铁离子后ꎬ菌株分泌嗜铁素的能力显著降

低[４３]ꎮ 类似的报道还有很多ꎬ如在缺铁条件下ꎬ绿
针假单胞菌(Ｐ. ｃｈｌｏｒｏｒａｐｈｉｓ) ＹＬ￣１ 产生的主要抑菌

物质是嗜铁素 Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅꎬ菌株 ＹＬ￣１ 分泌嗜铁素的

能力与环境中铁离子浓度呈负相关性ꎮ 当培养基中

不添加铁离子或相同浓度铁离子时ꎬ随着嗜铁素纯

品使用剂量加大ꎬ对水稻白叶枯病菌(Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ
ｏｒｙｚａｅ ｐｖ. ｏｒｙｚａｅ)的抑制作用增强ꎬ当培养基中添加

铁离子时ꎬ使用相同剂量的嗜铁素对水稻白叶枯病

菌的抑制作用明显下降[４４]ꎬ该结果与 Ｃｈｅｎ 等[４５] 的

报道基本一致ꎮ
３.２　 抗生作用

有报道细菌产生的嗜铁素不仅可以通过铁竞争

作用抑制病原菌的生长ꎬ也可以作为抗生素直接抑

制病原菌的生长ꎬ发挥生防功效ꎮ 解淀粉芽孢杆菌

(Ｂ. ａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓ) ＭＢＩ６００ 缺铁条件下产生儿茶

酚型嗜铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎꎬ室内外试验结果表明ꎬ嗜
铁素 Ｂａｃｉｌｌｉｂａｃｔｉｎ 对病原细菌———丁香假单胞菌(Ｐ.

ｓｙｒｉｎｇａｅ)的生长具有直接抑制作用[８]ꎮ 绿针假单胞

菌 ＹＬ￣１ 产生的嗜铁素 Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅꎬ无论是在铁营养

丰富的 ＬＢ 平板还是缺铁的 ＬＢ 平板上ꎬ对 ４ 种测试

细菌的生长具有较强的抑制作用ꎬ随后发现嗜铁素

在缺铁培养基和无铁培养基中对测试细菌的室内抑

制作用几乎无差异ꎬ推测嗜铁素 Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ 除了传

统学说认为的“铁竞争作用原理”之外ꎬ还可作为抗

生素直接抑制病原细菌的生长[４４]ꎮ Ａｂｏ￣Ｚａｉｄ 等[４６]

采用优化补料分批发酵工艺ꎬ大量提取荧光假单胞

菌(Ｐ. ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ) Ｆ２ 和铜绿假单胞菌(Ｐ. ｆｌｕｏｒｅｓ￣
ｃｅｎｓ) ＪＹ３ 产生的嗜铁素制备生物杀菌剂ꎬ结果表

明ꎬ用嗜铁素制备的生物杀菌剂可有效防治尖孢镰

刀菌(Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ)和立枯丝核菌(Ｒｈｉｚｏｃｔｏ￣
ｎｉａ ｓｏｌｉａｎｉ)引起的小麦苗期猝倒病ꎬ其中 Ｆ２ 和 ＪＹ３
对尖孢镰刀菌引起的病害防效达 ８０％ꎬ对立枯丝核

菌引起的病害防效分别为 ８７􀆰 ４９％和 ６２􀆰 ５０％ꎮ
３.３　 毒力因子

多数芽孢杆菌是无害的ꎬ但少部分芽孢杆菌对

人和哺乳动物是有致病性的ꎬ如炭疽芽孢杆菌和一

些蜡质芽孢杆菌ꎮ 目前已知的对人和动物有潜在致

病性的芽孢杆菌都会产生嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎꎬ虽然

嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 自身并没有毒性ꎬ但它是所有致

病芽孢杆菌的一个共同特征[４７]ꎮ 蜡质芽孢杆菌中

一些 无 毒 菌 株ꎬ 如 ＡＴＣＣ １０９８７ꎬ 缺 乏 嗜 铁 素

Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 合成基因簇和转运相关基因 ｆｐｕＡꎮ 蜡样

芽孢杆菌群体基因组的比较分析结果表明ꎬ大多数

非致病性菌株缺乏嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 转运相关基因

ｆｐｕＡ 或 ｆａｔＢꎬ只有少数例外[１５]ꎮ Ｃａｒｌｓｏｎ 等[２７] 报道

炭疽芽孢杆菌中 ｆｐｕＡ 缺失突变株生长缓慢ꎬ与野生

型菌株或 ｆａｔＢ 缺陷型菌株相比ꎬ培养基中积累较多

的嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎꎮ 有趣的是ꎬ尽管炭疽芽孢杆

菌合成嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 的能力并没有减弱ꎬ但是

在小鼠致病性实验中 ｆｐｕＡ 缺失突变株毒力降低ꎬ试
验结果表明嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 吸收蛋白 ＦｐｕＡ 在炭

疽芽孢杆菌致病过程中起重要作用ꎮ Ｚａｗａｄｚｋａ
等[２５]报道蜡质芽孢杆菌(Ｂ. ｃｅｒｅｕｓ)侵染初期产生

嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎꎬ由于宿主(人和哺乳动物)体内

的先天免疫蛋白 Ｓｉｄｅｒｃａｌｉｎ(可以结合一般嗜铁素及

其复合物ꎬ使其不能被病原细菌利用ꎬ并通过肾脏排

出体外)无法结合嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎꎬ因此嗜铁素

Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 可以保留在宿主体内ꎬ被称为“隐形”嗜
铁素ꎬ是宿主的关键致病因子ꎮ
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３.４　 环境污染修复

石油类化合物污染是海洋生态环保的一个重要

难题ꎬ微生物嗜铁素可促进石油降解微生物对铁的

获取和自身生长ꎬ从而间接促进石油类化合物的生

物降解ꎮ 嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎ 是石油降解菌 (Ｍａｒｉ￣
ｎｏｂａｃｔｅｒ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎｏｃｌａｃｔｉｃｕｓ)产生的嗜铁素ꎬ在炭疽

芽孢杆菌和蜡质芽孢杆菌中广泛存在[４８]ꎮ 赵碧洁

等[４９] 研究发现铜绿假单胞菌(Ｐ. ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ) ＮＹ３
产生的嗜铁素 Ｐｙｏｃｈｅｌｉｎ 通过乳化石油ꎬ促进菌株对

石油烃的降解ꎮ
嗜铁素不仅对于 Ｆｅ３＋ 有着高效的特异螯合能

力ꎬ对多种金属离子如 Ｃｒ２＋、Ｃｕ２＋、Ｎｉ２＋、Ｐｂ２＋、Ｚｎ２＋等

也有着较强的结合能力ꎮ 环境中重金属影响微生物

嗜铁素的产量ꎬ有报道在铜污染的土壤中产嗜铁素

的微生物丰度多ꎬ嗜铁素产量高[５０]ꎮ 嗜铁素和重金

属离子螯合后ꎬ将重金属离子转化为生物可利用的

形式ꎬ促进植物对重金属的吸收和对重金属的耐受

性ꎬ进而实现植物对重金属污染土壤的修复ꎮ 目前

植物修复重金属污染被认为是最安全、最具有创新

性和最有效的方法之一[１１]ꎮ Ｋｈａｎ 等[５１]通过计算机

模拟、生物信息学分析和蛋白质组学研究ꎬ发现构巢

曲霉(Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｎｉｄｕｌａｎｓ)产生的异羟圬酸型嗜铁素

与枯草芽孢杆菌受体之间存在特异性相互作用ꎮ 随

后原子吸收光谱测定结果表明ꎬ枯草芽孢杆菌可利

用外源异羟圬酸型嗜铁素螯合环境中 Ｃｄ２＋ꎬ实现重

金属污染的生物修复ꎮ Ｃａｏ 等[５２] 报道包括芽孢杆

菌属(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ.) ＦＦＱ２ 在内的 ６ 株细菌产生的嗜

铁素能在重金属镉、铅污染环境下促进长根金钱菌

的菌丝生长ꎬ提高菌丝体内 Ｃｄ２＋ 和 Ｐｂ２＋ 的积累ꎬ菌
丝体内抗氧化酶(ＳＯＤ 和 ＰＯＤ)活性显著降低ꎬ说明

细菌产生的嗜铁素可以降低重金属对菌丝体的毒

性ꎬ进而缓解重金属离子诱导的氧化应激反应ꎮ 随

后利用细菌产生的嗜铁素对重金属 Ｃｄ 和 Ｐｂ 污染

土壤进行处理ꎬ发现土壤中的可溶性重金属 Ｃｄ２＋和

Ｐｂ２＋浓度增加ꎬ表明嗜铁素可以提高土壤中重金属

的可溶性ꎬ对土壤中重金属的迁移起到积极作用ꎮ
其他细菌如铜绿假单胞菌(Ｐ. ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ)分泌的嗜

铁素 Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ 和 Ｐｙｏｃｈｅｌｉｎ 能促进玉米对重金属

Ｃｒ２＋和 Ｐｂ２＋的吸收[５３]ꎮ 伯克氏霍尔德氏菌(Ｂ. ｃｅｐａ￣
ｃｉａ) ＳＸ９ 在缺铁条件下产生儿茶酚型嗜铁素ꎬ可以

高效结合重金属污染土壤中的 Ｚｎ２＋、Ｃｄ２＋等ꎬ减轻重

金属离子对植物种子萌发的毒性ꎬ促进植株生

长[５４]ꎮ 放射农杆菌(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒａｄｉｏｂａｃｔｅｒ) Ｄ１４
产生的嗜铁素可以螯合土壤中砷元素ꎬ细菌接种处

理提高了杨树对砷的耐受性和吸收效率ꎬ促进杨树

生长ꎬ植株根、茎和叶中砷含量显著增加[５５]ꎮ
３.５　 药物和医学应用

医学领域里嗜铁素最早应用于地中海贫血患者

输血期间铁或铝过载中毒的治疗ꎬ著名的例子是由

链球菌产生的嗜铁素￣去铁胺(ＤＦＯ￣Ｂ)ꎮ 缺铁条件

下ꎬ部分细菌除了能分泌自身嗜铁素外ꎬ还能利用其

他微生物分泌的外源嗜铁素[５６]ꎮ 这方面医学领域

有很多研究报道和实践应用ꎬ例如ꎬ淋病奈瑟菌

(Ｎｅｉｓｓｅｒｉａ ｇｏｎｏｒｒｈｏｅａｅ)自身不能产生嗜铁素ꎬ但可

以利用大肠杆菌(Ｅ. ｃｏｌｉ)、沙门氏菌(Ｓａｌｍｏｎｅｌｌａ ｔｙ￣
ｐｈｉｍｕｒｉｕｍ)及其他一些肠杆菌分泌的外源嗜铁素来

摄取铁离子维持自身生长[５７]ꎮ 医学研究人员利用

外源嗜铁素摄取机制ꎬ将药物和嗜铁素偶联ꎬ使药物

更容易进入靶向病原微生物ꎬ同时还不会产生抗药

性ꎬ这种特殊的杀菌方式被称为 “特洛伊木马策

略” [５８￣６０]ꎮ Ｎｅｕｍａｎｎ 等[６１] 开发了一种对致肾盂肾

炎的大肠埃希菌株具有抗菌活性的肠杆菌素￣环丙

沙星复合物(Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｉｎ￣ｃｉｐｒｏｆｌｏｘａｃｉｎ)ꎬ该复合物具

有与未经修饰的环丙沙星相当的抗菌活性ꎮ 近年

来ꎬ慕尼黑工业大学 Ａｒｎｅ Ｓｋｅｒｒａ 教授提出了一个创

新策略:重新编程人类嗜铁素免疫蛋白 ｓｉｄｅｒｏｃａｌｉｎꎬ
建立新型免疫蛋白“ｐｅｔｒｏｃａｌｉｎ”靶向“捕获”炭疽芽

孢杆菌产生的嗜铁素 Ｐｅｔｒｏｂａｃｔｉｎꎬ阻遏炭疽芽孢杆

菌吸收赖以生存的铁离子ꎬ从而抑制炭疽芽孢病菌

的繁殖ꎬ保护人类健康[６２]ꎮ
３.６　 其他功能

除了上述功能外ꎬ嗜铁素还具有促进植株生长、
改善细菌自身生理学和生物表型等作用ꎮ Ｆｅｒｒｅｉｒａ
等[６３]报道枯草芽孢杆菌(Ｂ. ｓｔｕｂｔｉｌｉｓ) ＤＳＭ１０ 能产

生儿茶酚型嗜铁素ꎬ对植株具有明显的促生作用ꎬ碱
性土壤中可以改善植株由于缺铁导致的褪绿ꎮ Ｒｉｚｚｉ
等[６４]报道枯草芽孢杆菌需要生物膜和嗜铁素共同

作用才能从培养基中获得活性铁ꎬ维持正常生长ꎮ
生物膜的形成能增强儿茶酚型嗜铁素与铁的螯合能

力ꎬ显著提高嗜铁素的利用效率ꎮ Ｑｉｎ 等[３７] 报道枯

草芽孢杆菌生物膜的形成需要大量的铁ꎬ比细菌正

常生长所需的铁含量高出数百倍ꎮ 究其原因ꎬ与枯

草芽孢杆菌生物膜基质的形成有关:生物膜是导电

的ꎬ嗜铁素前体———ＤＨＢ 螯合的胞外铁作为电子受
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体ꎬ是形成生物膜基质的关键因子ꎮ 枯草芽孢杆菌

中ꎬ与生物膜结合的铁至少具有 ２ 个重要功能ꎻ一是

协助胞外代谢ꎬ如电子转移ꎻ二是在不损害生物膜铁

稳态(即维持生物膜最低铁浓度)的情况下ꎬ利用嗜

铁素和生物膜结合的铁进行铁吸收[６５]ꎮ Ｇｒａｎｄ￣
ｃｈａｍｐ 等[３６]报道多种细菌产生的嗜铁素(如大肠杆

菌产生的肠杆菌素 Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｉｎ)作为补源嗜铁素能

促进枯草芽孢杆菌产孢相关基因的表达ꎬ嗜铁素不

仅为细菌提供赖以生存的铁元素ꎬ还可能在细菌种

属间信号传递(产孢)中发挥重要作用ꎮ

４　 小 结

芽孢杆菌产生的抑菌物质种类较多ꎬ主要包括

脂肽类化合物、抗菌蛋白和聚酮类化合物等ꎬ其中脂

肽类化合物是大家公认的芽孢杆菌发挥生防作用的

主要抑菌物质[８]ꎮ 但是芽孢杆菌产生嗜铁素的种

类及其作用(特别是生防贡献)鲜有报道ꎮ 刘邮洲

等[４３] 报道贝莱斯芽孢杆菌 ＹＬ２０２１ ( ＣＧＭＣＣ Ｎｏ.
２４３０２)基因组中含有完整的 ＤＨＢ 合成基因簇ꎮ 营

养正常的条件下ꎬ贝莱斯芽孢杆菌 ＹＬ２０２１ 能产生

脂肽类化合物ꎬ不能产生嗜铁素ꎻ缺铁条件下ꎬ
ＹＬ２０２１ 几乎不能产生脂肽类化合物ꎬ但能产生 ３ 种

不同抑菌谱的儿茶酚型嗜铁素ꎮ 有趣的是ꎬ无论在

营养条件正常还是缺铁条件ꎬ芽孢杆菌 ＹＬ２０２１ 对

很多病原真菌和细菌的生长均表现出较强的抑制作

用ꎮ 上述结果表明ꎬ贝莱斯芽孢杆菌 ＹＬ２０２１ 产生

的嗜铁素能抑制病原真菌或细菌的生长ꎬ具有生防

作用ꎮ
据报道ꎬ微生物产生多种嗜铁素吸收转运铁系

统并不是冗余的ꎬ不同嗜铁素之间存在复杂的调控

机制ꎬ保证微生物铁代谢的高效稳定[２１]ꎮ 首先ꎬ
Ｓａｔｈｅ 等[６６]报道嗜铁素之间存在替补作用ꎬ当一种

铁摄取途径失去作用时ꎬ其他嗜铁素转运途径发挥

替补作用ꎮ 其次ꎬ微生物在特定环境中会选择合成

最适合的嗜铁素ꎬ避免能量的浪费[６７]ꎮ 假单胞菌

(Ｐ. ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ) ＰＡＯ１ 从铁限制环境转换到严重铁

限制环境时ꎬ细菌就会合成螯合能力较强的嗜铁素

Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅꎬ帮助微生物适应恶劣的外界环境ꎬ这种

转换机制可能与嗜铁素的螯合能力有关ꎬ也可能依

赖于一些调控因子[３８]ꎮ 缺铁条件下ꎬ部分细菌除了

能分泌自身嗜铁素外ꎬ还能利用其他微生物分泌的

嗜铁素ꎮ 模式菌株枯草芽孢杆菌 Ｂｓ１６８ 基因组的功

能注释结果显示该菌株可以结合并利用外源异羟圬

酸型嗜铁素ꎬ如 Ｓｔｏｒｅｙ 等[６８￣６９]ꎮ 此外ꎬ有报道说嗜铁

素可以作为公共物品被微生物群体共享ꎮ 部分微生

物可以在不消耗自身能量合成嗜铁素的情况下ꎬ利
用公共嗜铁素获取铁离子维持自身生长ꎬ而产生嗜

铁素的微生物也会进化出相应的保护机制ꎬ阻遏这

种“偷窃嗜铁素”行为[７０]ꎮ
随着人们生活水平的提高ꎬ对农产品安全性的

要求也越来越高ꎮ ２０１５ 年农业部制定了化肥农药

“零增长行动方案”ꎬ为达到这一目标ꎬ迫切需求开

发环保、安全、种类新颖、功能多样的生物农药ꎬ实现

从传统的“大药大肥”向环境友好型生物治理的技

术变革ꎮ 基于嗜铁素在医药研发上的“特洛伊木马

策略”ꎬ可以首先体外筛选病原微生物优先利用的

外源嗜铁素ꎬ利用外源嗜铁素介导的 Ｆｕｒ 蛋白阻遏

自身嗜铁素合成的新机制ꎬ“诱骗”病原微生物体将

更多的外源嗜铁素与药物的耦合物运输至体内ꎬ发
挥药物杀菌作用ꎮ 上述设想对研发外源嗜铁素和药

物偶联的新型靶向农药具有重要指导意义ꎮ
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ｂｙ Ｆｕｒ ａｎｄ ＨａｐＲ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｎｄ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｆａｃｔｏｒ
ｇｅｎｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ＴｏｘＲ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｒｅｇｕｌｏｎ ｉｎ Ｖｉｂｒｉｏ ｃｈｏｌｅｒａ [ Ｊ] .
Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ １１: ｅ００７０９.

[３４] ＢＲＵＮＥＴ Ｙ Ｒꎬ ＢＥＲＮＡＲＤ Ｃ Ｓꎬ ＣＡＳＣＡＬＥＳ Ｅ. Ｆｕｒ￣ｄａｍ ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｏｒｙ ｉｎｔｅｒｐｌａｙ ａｔ ａｎ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｔｅｒｏａｇｇｒｅｇａｔｉｖｅ Ｅｓｃｈ￣
ｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ ｔｙｐｅ ＶＩ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｓｃｉ１ ｇｅｎｅ ｃｌｕｓｔｅｒ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂａｃ￣
ｔｅｒｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ２０２(１０): ０００７５￣２０.

[３５] ＰＩＳＩＴＨＫＵＬ Ｔꎬ ＳＣＨＲＯＥＤＥＲ Ｊ Ｗꎬ ＴＲＵＪＩＬＬＯ Ｅ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｅｔａ￣
ｂｏｌｉｃ ｒｅｍｏｄｅｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｂｉｏｆｉｌｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ
[Ｊ] . ｍＢｉｏꎬ ２０１９ꎬ １０(３): ｅ００６２３￣１９.

[３６] ＧＲＡＮＤＣＨＡＭＰ Ｇ Ｍꎬ ＣＡＲＯ Ｌꎬ ＳＨＡＮＫ Ｅ Ａ. Ｐｉｒａｔｅｄ ｓｉｄ￣
ｅｒｏｐｈｏｒｅｓ ｐｒｏｍｏｔｅ ｓｐｏｒｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ [Ｊ] . Ａｐｐｌｉｅｄ ａｎｄ
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ８３(１０): ｅ０３２９３￣１６.
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[３７] ＱＩＮ Ｙꎬ ＨＥ Ｙꎬ ＳＨＥ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｉｎ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｅｌｅｃｔｒｏｎ
ｔｒａｎｓｆｅｒ ａｎｄ ａｄａｐｔｉｖｅ ｉｒｏｎ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｂｉｏｆｉｌｍ [ Ｊ] .
Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１９ꎬ １０(１): ｅ３７０２.

[３８] 马　 玥ꎬ宋楠楠ꎬ李冰清. 细菌铁摄取调节蛋白 Ｆｕｒ 的研究进

展[Ｊ] . 中国病原生物学杂志ꎬ ２０２１ꎬ １６(１): １１７￣１２１ꎬ１２６.
[３９] ＢＡＳＨＹＡＭ Ｍ Ｄꎬ ＨＡＳＮＡＩＮ Ｓ Ｅ. Ｔｈｅ ｅｘｔｒａｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

ｓｉｇｍａ ｆａｃｔｏｒｓ: ｒｏｌｅ ｉｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ [ Ｊ] . Ｉｎｆｅｃｔｉｏｎꎬ Ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２００４ꎬ ４(４): ３０１￣３０８.

[４０] ＭＣＲＯＳＥ Ｄ Ｌꎬ ＢＡＡＲＳ Ｏꎬ ＳＥＹＥＤＳＡＹＡＭＤＯＳＴ Ｍ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｑｕｏｒｕｍ ｓｅｎｓｉｎｇ ａｎｄ ｉｒｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｅ ａ ｔｗｏ￣ｆｏｒ￣ｏｎｅ ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ ｇｅｎｅ
ｃｌｕｓｔｅｒ ｉｎ Ｖｉｂｒｉｏ ｈａｒｖｅｙｉ [Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ
ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１８ꎬ １１５ ( ２９):
７５８１￣７５８６.

[４１] ＮＡＧＳＴＡ Ｔꎬ ＯＯＢＯ Ｔꎬ ＡＯＺＡＳＡ Ｏ. Ｅｆｆｉｃａｃｙ ｏｆ ａ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｉｄ￣
ｅｒｏｐｈｏｒｅꎬ Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅꎬ ｔｏ ｓｕｐｐｌｙ ｉｒｏｎ ｔｏ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ
ｐｌａｎｔｓ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｂｉｏｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇꎬ ２０１３ꎬ １１５
(６): ６８６￣６９０.

[４２] ＹＵ Ｘꎬ ＡＩ Ｃꎬ ＸＩＮ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ￣ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉｕｍꎬ
Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ ＣＡＳ１５ꎬ ｈａｓ ａ ｂｉｏｃｏｎｔｒｏｌ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｗｉｌｔ
ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ [ Ｊ] . Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｏｉｌ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ ４７(２): １３８￣１４５.

[４３] 刘邮洲ꎬ刘永锋ꎬ乔俊卿ꎬ等. 贝莱斯芽孢杆菌 ＹＬ２０２１ 高产嗜

铁素的发酵培养方法及嗜铁素的应用: ＣＮ２０２２１０２００６３４. ６
[Ｐ]. ２０２２.

[４４] ＬＩＵ Ｙ Ｚꎬ ＤＡＩ Ｃꎬ ＺＨＯＵ Ｙ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅｓ ａｒｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ
ｔｈｅ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｃｈｌｏｒｏｒａｐｈｉｓ ＹＬ￣１ ｕｎｄｅｒ
ｌｏｗ￣ｉｒｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ [ Ｊ] . Ａｐｐｌｉｅｄ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２０２１ꎬ ８７(７): ｅ０２８４０￣２０.

[４５] ＣＨＥＮ Ｗ Ｊꎬ ＫＵＯ Ｔ Ｙꎬ ＨＳＩＥＨ Ｆ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｙｐｅ ＶＩ
ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｏｆ ｉｒｏｎ ｃｈｅｌａｔｏｒ Ｐｙｏｖｅｒｄｉｎｅ ｉｎ Ｐｓｅｕｄｏ￣
ｍｏｎａｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ [Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１６ꎬ ６: ｅ３２９５０.

[４６] ＡＢＯ￣ＺＡＩＤ Ｇ Ａꎬ ＳＯＬＩＭＡＮ Ｎ Ａ Ｍꎬ ＡＢＤＵＬＬＡＨ Ａ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｍａｘｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｂｉｏｃｏｎｔｒｏｌ ａｇｅｎｔｓꎬ
Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ Ｆ２ ａｎｄ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｓ ＪＹ３ ｕ￣
ｓｉｎｇ ｂａｔｃｈ ａｎｄ ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｆｅｄ￣ｂａｔｃｈ ｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎ [Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓꎬ
２０２０ꎬ ８: ｅ８０４０４５５.

[４７] ＣＡＳＡＤＥＶＡＬＬ Ａ. Ｃａｒｄｓ ｏｆ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ ｖｉｒｕｌｏｍｅ ｆｏｒ
ｈｕｍａｎｓ [Ｊ] . Ｍｉｃｒｏｂｅꎬ ２００６ꎬ １(８): ３５９￣３６４.

[４８] ＫＵＲＴＨ Ｃꎬ ＫＡＧＥ Ｈꎬ ＮＥＴＴ Ｍ. Ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅｓ ａｓ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｏｏｌｓ ｉｎ
ｍｅｄｉｃａｌ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ [Ｊ] . Ｏｒｇａｎｉｃ ａｎｄ Ｂｉｏｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１６ꎬ １４(３５): ８２１２￣８２２７.

[４９] 赵碧洁ꎬ聂麦茜ꎬ聂红云ꎬ等. 绿脓杆菌螯铁蛋白分泌及其对铜

绿假单胞菌 ＮＹ３ 降解烃类的影响作用[ Ｊ] . 微生物学杂志ꎬ
２０１８ꎬ ３８(１): ７６￣８２.

[５０] ＨＥＳＳＥ Ｅꎬ Ｏ'ＢＲＩＥＮ Ｓꎬ ＴＲＯＭＡＳ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ￣ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｔａｘａ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ
ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｉｏｎ [Ｊ] . Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１８ꎬ ２１(１): １１７￣１２７.

[５１] ＫＨＡＮ Ａꎬ ＧＵＰＴＡ Ａꎬ ＳＩＮＧＨ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ￣ａｓｓｉｓｔｅｄ ｃａｄ￣
ｍｉｕｍ ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ [Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｍｉ￣
ｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ２３(２): ２７７￣２８６.

[５２] ＣＡＯ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｘꎬ ＤＥＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｅａｄ ａｎｄ ｃａｄｍｉｕｍ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｉｍｐａｃｔｉｎｇ ｍｙｃｅｌｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｏｕｄｅｍａｎｓｉｅｌｌａ ｒａｄｉ￣
ｃａｔａ ｉｎ ｌｉｑｕｉｄ ｍｅｄｉｕｍ ａｌｌｅｖｉａｔｅｄ ｂｙ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅｓ [ Ｊ] .
Ｗｏｒｌｄ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ２８(４):
１７２７￣１７３７.

[５３] ＵＬＬＡＨ Ａꎬ ＨＥＮＧ Ｓꎬ ＭＵＮＩＳ Ｍ Ｆ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ ｏｆ
ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌｓ ａｓｓｉｓｔｅｄ ｂｙ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ (ＰＧＰ) ｂａｃｔｅｒｉａ:
ａ ｒｅｖｉｅｗ [ Ｊ] . Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２０１５ꎬ １１７: ２８￣４０.

[５４] ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＨＵＡＮＧ Ｗꎬ ＬＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎꎬ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎꎬ
ａｎｄ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｈｉｇｈ￣ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ￣ｙｉｅｌｄｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｆｒｏｍ ｈｅａｖｙ
ｍｅｔａｌ￣ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｅｄ ｓｏｉｌ [Ｊ] . Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ
Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０２１ꎬ ２９(３): ３８８８￣３８９９.

[５５] ＷＡＮＧ Ｑꎬ ＸＩＯＮＧ Ｄ ꎬＺＨＡＯ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｐｐｌｙｉｎｇ ａｎ ａｒｓｅ￣
ｎｉｃ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ￣ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｏ ｅｎｈａｎｃｅ
ｓｏｉｌ ａｒｓｅｎｉｃ ｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ ｂｙ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ ＬＨ０５￣１７ [ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １１１(５): １０６５￣１０７４.

[５６] ＰＡＧＥ Ｍ Ｇ Ｐ. Ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ ｃｏｎｊｕｇａｔｅｓ [ Ｊ] . Ａｎｎａｌｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎｅｗ
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