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摘  要 

溶磷微生物是目前世界上公认的安全、经济和有效的生物措施，关于微生物溶解难溶性磷酸盐的分子机

理，目前大部分学者认可的机理为微生物有机酸的分泌和磷酸酶的水解作用。溶磷机理的研究通常伴随

着溶磷基因的挖掘，本文就有机酸相关基因、磷酸酶相关基因以及其他一些其他溶磷基因做一个简单综

述，为将来溶磷机制的研究提供新的认识和参考。 
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Abstract 
Phosphorus-solubilizing microorganisms are currently recognized as safe, economical and effec-
tive biological measures in the world. As for the molecular mechanism of the dissolution of inso-
luble phosphate by microorganisms, most scholars agree that the mechanism is the secretion of 
organic acid by microorganisms and the hydrolysis of phosphatase. The study of the mechanism of 
phosphorus dissolution is usually accompanied by the excavating of phosphorus soluble genes. In 
this paper, the organic acid-related genes, phosphatase related genes and some other phosphorus 
dissolution genes are briefly reviewed to provide new understanding and reference for the study 
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of phosphorus dissolution mechanism in the future. 
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1. 引言 

磷是植生长必不可少的营养要素，土壤中可供植物吸收的磷元素较少[1]，因此在耕种过程中一般需

要施加磷肥来促进植物的生长，然而，磷肥施加到土壤里通常很快会被土壤固定，造成磷肥利用率低，

磷肥的广泛应用对土壤肥力、农产品质量和环境造成了不利影响[2]。在这方面，溶磷微生物能够提供安

全可靠的技术支持来改善土壤的环境和促进植物的生长[3]。 
针对溶磷微生物的研究起源较早，到目前为止，已经筛选得到的溶磷微生物有 36 个属，包括 89 个

种的微生物[4]。关于溶磷微生物溶解难溶性磷酸盐的分子机理，也进行了大量的研究，无机磷酸盐的主

要溶解机制为微生物有机酸的分泌、质子交换和无机酸的释放，有机磷酸盐的溶解机制主要为磷酸酶的

水解作用[5]。随着分子生物学的不断发展，溶磷微生物的研究逐渐进入分子学水平，为了探索微生物溶

解磷元素的机理机制，一些溶磷相关的基因逐渐被挖掘出来。目前，细菌相关溶磷机理在基因层面上进

行了广泛的研究，由于溶磷真菌的研究起步较晚，关于真菌溶磷基因的报道相对较少。 

2. 有机酸相关基因 

2.1. PQQ 基因 

吡咯喹啉醌(pyrroloquinoline quinone, PQQ)基因是葡萄糖脱氢酶(GDH)的一个辅酶，参与到葡萄糖转

化的重要过程[6]。1987 年，Goldstein 等将 PQQ 基因从欧文氏菌(Erwinia herbicola)中克隆出来，并转化

到大肠杆菌中，使大肠杆菌获得溶解无机磷的能力，验证了 PQQ 基因的溶磷作用，同时检测到代谢产物

中有机酸葡萄糖酸(GA)的含量显著提高[7]。Kim 等从产葡萄糖酸的细菌 Enterobacter intermedium 中克隆

出了一系列的 PQQ 基因，表明葡萄糖酸的产生需要 PQQ 因子的协助[8]。1990 年，Cleton-Jansen 等对大

肠杆菌中编码醌蛋白的 GDH 基因进行克隆和分析，表明 GDH 是在 PQQ 的协助下完成葡萄糖对葡萄糖

酸的转换[9]。经过多年的总结与研究，Goldstein 等提出革兰氏阴性细菌具有溶磷能力的主要原因归咎于

葡萄糖酸的溶解，而葡萄糖酸的合成需要 GDH 以及 PQQ 基因的协助来完成，两个因素缺一不可，缺少

任何一个，都会影响机体溶解无机磷的能力[10]。 
合成 PQQ 的过程涉及到 6 个相关基因(pqqABCDEF) [11]，其中 pqqE 对 PQQ 的生物合成显得尤为重

要，较多学者选择 pqqE 作为溶磷基因的研究切入点。杨晓玫等从一株优良植物根际促生菌株 Bacillus 
mycoides Gnyt1 中克隆出溶磷相关基因 pqqA、pqqB、pqqC 和 pqqE，并分别在大肠杆菌中表达了四个基

因，证明四个重组菌株均具有溶磷能力[12]。焦子伟等水生拉恩氏菌 HX2 的 PQQ 基因簇导入到大肠杆菌

(Escherichia coli) DH5α中，通过玉米盆栽实验检测基因工程改造菌株 DH5α溶解矿质磷的能力，验证了

PQQ 基因簇的溶磷特性[13]。李欣等利用同源重组技术分别获得 pqqE 和 GDH 基因的缺失突变体，使内
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生细菌 GZJR-8 的溶磷能力下降，表明 pqqE 和 GDH 基因是 GZJR-8 的相关溶磷基因，但是 GZJR-8 并未

完全丧失溶磷能力，猜测该菌株还有其他溶解无机磷的途径[14]。陈炯宇等研究了甘蔗内生固氮菌变栖克

雷伯菌(Klebsiella variicola) DX120E 在不同磷源条件下的 GDH 和 pqqE 基因相对表达量均显著增加，变

化趋势一致，且不同磷源之间的表达量也具有显著差异性[15]。 

2.2. gcd 基因 

gcd 基因是编码 GDH 的关键基因，在溶磷微生物中 GDH 能够协同 PQQ 催化葡萄糖转化为葡萄糖

酸，进而促进难溶磷的溶解[16]。近年来，有许多学者对 gcd 基因进行了研究，Tripura 等在对 PQQ 与 gcd
基因研究时发现，阿氏肠杆菌中的 gcd 基因不稳定，易受外界因素干扰而发生突变，造成 GDH 合成受阻，

造成菌株溶磷能力的丧失[17]。Pérez 等从委内瑞拉东南部铁矿土壤中分离得到 10 株溶磷效果较好的细

菌，通过 PCR 方法检测到其中有 5 株细菌含有 gcd 基因，且上清液均检测到葡萄糖酸的存在[18]。Suleman
等首次从小麦根际土壤中分离一株含有 gcd 基因的溶磷细菌，经过 16S rRNA 测序鉴定为假单胞菌

(Pseudomonas sp) [19]。目前，关于 gcd 基因的研究主要集中在一些纯培养的溶磷细菌和环境样本上，其

他方面的研究暂时还比较少。 

2.3. gab-y 基因 

Babu-khan 等在 1995 年首次从洋葱假单胞菌(Pseudomonas cepacia)中克隆出一个和葡萄糖酸相关

的溶磷基因 gab-y，与 PQQ 基因没有同源关系，该基因编码的蛋白与细胞膜上的膜结合蛋白 HisQ 具有

高度同源性，推测其与细胞膜的通透性有关[20]。后有国内学者从四川省菜园土壤中筛选得到一株高效

无机溶磷细菌 YM3-2S，经 16S rDNA 测序鉴定为洋葱伯克霍尔德菌(Burkholderia cepacia)，在该细菌

中克隆得到 421bp 的 gab-y 基因，并将其转入到大肠杆菌 DH5α 中，使大肠杆菌获得溶磷能力，经

SDS-PAGE 分析表明 gab-y 基因编码的表达产物能直接分泌到细胞外发挥作用，这与溶磷菌株的功能相

吻合[21]。 

2.4. mMDH 基因 

高晓蓉团队从溶磷真菌草酸青霉菌中克隆得到有机酸代谢途径关键酶基因，苹果酸脱氢酶基因

(mMDH)，将其分别转化到大肠杆菌和烟草中，增强了大肠杆菌对磷的溶解能力，转基因烟草对磷元素

的吸收分别是野生型的 3.4、3.9、3.2 倍[22]。之后通过 Real Time-PCR 发现草酸青霉菌在低磷环境胁迫

下 mMDH 基因的表达先是被抑制，然后大量表达，表达量是非磷环境的 8.7 倍，变化趋势与苹果酸的分

泌基本一致[23]。 

3. 磷酸酶基因 

土壤磷酸酶是一种重要的土壤酶，主要分为酸性、中性和碱性磷酸酶，它能够有效矿化土壤有机磷，

使其转变为植物易吸收的无机磷，促进植物生长。Thaller 等成功从革兰氏阴性菌 Morganella morgani 中
克隆出编码酸性磷酸酶的基因 acpA、phoC 和 napA，在 pH 为 6 的条件下，acpA、phoC 和 napA 表现出

较强的溶磷能力[24]。Fraga 等将克隆得到的 napA 基因转入到 Burkholderia cepacia 菌中，显著增强了该

菌的磷酸酶活性和溶解能力[25]。Feng 等在 E.coli-K 菌株处于磷饥饿状态下克隆得到碱性磷酸酶基因

phoA，Wanner 等通过基因重组技术研究发现磷饥饿状态能诱导 phoA 基因的表达[26] [27]。熊梦霞等通

过有机磷平板筛选出一株高产碱性磷酸酶的解淀粉芽孢杆菌，从该菌株中克隆出 phoD 基因，并成功在

大肠杆菌 BL21 中表达[28]。郎明等采用高通量测序技术分析发现长期定位实验中，随着供磷水平的提高

含 phoD 基因细菌群落呈现先不变后降低的趋势，与土壤有机酸的变化趋势一致，表明磷元素较低或适
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量的情况下，含 phoD 基因细菌群落主要参与有机磷的矿化，而在磷元素较高的环境下，含 phoD 基因细

菌群落的作用不是以溶磷为主，而是与环境抗逆等其他功能有关[29]。Yanping Zhu 等发现天蓝色链霉菌

(Streptomyces coelicolor)中 MtrA 基因可以在不同磷浓度下调控磷酸代谢基因 phoA 和 phoP 的变化，并且

MtrA 基因可以与磷酸盐代谢相关基因的启动子区以及 phoR 和 phoU 之间的基因间区相结合，MtrA 基因

可能是链霉菌以及其他放线菌中磷酸盐代谢的主要调节因子[30]。 

4. 其他溶磷基因 

Martín 等发现链霉菌通过高亲和力磷酸盐转运体基因 pstS 和低亲和力基因磷酸盐转运体基因 pitH1
和 pitH2 协作完成磷酸盐的吸收[31]。唐超西等利用 SMART 技术构建 cDNA 文库，从草酸青霉菌 I1 中

筛选得到一个溶磷相关基因 pstI [32]，从黑曲霉 H1 中获得一个溶磷相关基因 psgA，并将它们转化到大

肠杆菌 DH5α中，使大肠杆菌获得溶磷能力[33]。龚明波等从黑曲霉 Zh3 和草酸青霉 ZI1 中克隆得到溶磷

相关基因 ppq T 和 paq T，并通过利用离子色谱研究发现 ppq T 和 paq T 基因可以将葡萄糖氧化生成甲酸

和乙酸来促进无机磷的溶解[34]。殷中伟等通过构建溶磯真菌 P93 的 cDNA 文库，从功能文库中筛选得

到溶磷相关基因 psf-Y，并通过农巧菌介导将该基因转化到拟南芥中验证了 psf-Y 基因的溶磷功能[35]。
Chunju Liu 等烟草根际分离得到具有溶磷效果的洋葱伯克霍尔德氏菌(Burkholderia cenocepacia) 71-2，通

过随机突变获得溶磷能力减弱的菌株 71-2-MT51，通过克隆得到突变体菌株中被破坏的基因 Eno，该基

因参与编码一种烯醇化酶，这是 Eno 基因参与磷溶解的首次报道[36]。 

5. 结论与展望 

溶磷微生物在植物生长过程中发挥着极其重要的作用，直接或间接的影响土壤健康、植物生长和作

物生产力。然而，微生物溶解难溶磷的机制复杂多样，其中涉及到的功能基因也各式各样，甚至同一菌

种在不同环境下溶磷机理也各有不同。在过去的几十年里，由于基因克隆和大规模的基因组测序的发展，

我们见证了大量溶磷基因的挖掘，然而目前所报道的分子研究还是以细菌为主，其中研究较为清晰的是

PQQ 基因与 GDH 协作合成葡萄糖酸途径中的相关基因，涉及其他有机酸和磷酸酶的合成机制目前尚不

明确，且相关基因之间的相互作用与联系尚不清楚。随着这些分子技术、基因组工具和宏基因组学的发

展，在分子水平上了解微生物溶解难溶性磷的机制已经取得了快速的发展。尽管如此，关于一些未知的

磷酸盐溶解机制及其相关基因的信息仍然有限甚至有些途径还静待发现，现阶段大多研究主要集中在葡

萄糖酸等有机酸合成和磷酸酶的编码基因方面，关于单个基因的研究也仅停留在功能验证层面，上下游

代谢机制的深度研究还较为浅薄。 
建议未来研究从下面几个方面加强研究： 
1) 进一步挖掘溶磷相关基因，特别是溶磷真菌中功能基因的研究。以往研究大多集中在溶磷细菌的

相关基因，关于真菌溶磷基因的报道相对较少，而大多溶磷真菌不管是溶磷能力还是遗传性状上来看均

优于细菌，所以溶磷真菌中功能基因的挖掘大有前景。 
2) 运用新型分子生物学手段进行溶磷基因的挖掘。现阶段各种基因特殊引物正在被设计用于溶磷微

生物的鉴定，我们可以通过最新的 PCR 技术、蛋白质组学等技术用于发现新的溶磷相关基因，利用 qPCR
技术检测不同环境下溶磷基因的表达情况。 

3) 基于溶磷微生物的高通量测序结果，利用 PICRUST 等软件进行溶磷基因的预测，运用高通量技

术分析已知特定溶磷基因的相对丰度以及土壤植物根部的不同溶磷微生物群落结构。 
4) 通过基因组学和蛋白质组学方法进行有机酸和酶等代谢物的分析，将基因和蛋白质结合起来进一

步阐述磷酸盐的溶解机制。 
溶磷相关基因的研究具有跨时代的意义，通过基因层面揭示溶磷微生物溶解难溶磷的代谢机制，为
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溶磷微生物修复土壤健康、提高磷肥利用率和促进植物生长提供科学依据。 
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