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摘   要：土壤有机质的分解需要一系列环境微生物的参与，包括上游微生物进行有机质的初步分

解、中间微生物的再分解利用和下游微生物的最终代谢过程。由微生物分泌的胞外水解酶将复杂

有机质转变为简单有机质是整个分解过程的关键。近年来，针对肠道复杂有机质的微生物分解研

究取得了显著进展，本文首先比较了有机质分解过程在人体肠道、反刍动物瘤胃和土壤环境三类

生境的异同，然后详细分析比较了拟杆菌门(Bacteroidetes)和梭菌纲(Clostridia)进行糖类物质转运

的过程机制。拟杆菌利用 T9SS 分泌系统进行胞外酶的分泌并依赖其多糖利用位点通过外膜的 Sus

复合体将初步分解后的寡糖类物质转运至周质空间，周质空间的糖苷水解酶将寡糖类物质进一步

分解生成小分子糖，再经由内膜糖转运蛋白转运进胞内完成分解代谢过程。然而梭菌则是依靠纤

维小体在胞外进行多聚糖的分解，再被胞外的底物结合蛋白捕获并由 ABC 转运蛋白转运进胞内，

胞内单糖的浓度由双组分系统和碳代谢底物抑制机制协同调控。最后对未来有关土壤有机质分解

需要解决的问题进行了展望。 

关键词：有机物质分解；拟杆菌门；多糖利用位点；梭菌纲；ABC 转运蛋白  
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Abstract: The decomposition of soil organic matter requires the coordinated function of microbial 
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guilds, including the preliminary breakdown by upstream microorganisms, the further decomposition by 

midstream guilds and the final metabolism by downstream organisms. The initial breakdown of complex 

organic polymers is a key step, which requires the activity of microbial exoenzymes. Significant 

progress has been achieved recently in the research on the organic matter decomposition in gut. In this 

review, we compared the organic matter decomposition in human intestine, ruminant rumen and soil, 

with a focus on the specific mechanisms of polysaccharide transport in Bacteroidetes and Clostridia. 

Bacteroidetes secrete a cocktail of extracellular hydrolases into the outer membrane via type IX 

secretion system (T9SS) and require a series of gene loci termed polysaccharide utilization loci (PUL) to 

metabolize glycans. Polysaccharides are degraded into oligosaccharides and then transported into the 

periplasmic space via Sus complex located in the outer membrane. Oligosaccharides are further 

degraded into simple sugars like glucose and imported into the cell via inner membrane transporter. 

Clostridia utilize cellulosomes to directly degrade glycans in the extracellular space. The 

monosaccharides are captured by sugar-binding proteins and transported into the cell via ABC 

transporters. The intracellular sugar concentration is regulated by two-component systems (TCSs) and 

carbon catabolite repression (CCR) mechanism. At the end of this review, we put forward the 

perspectives of the future research on the decomposition of complex organic matter in soil. 

Keywords: decomposition of organic matter; Bacteroidetes; polysaccharide utilization loci; Clostridia; 
ABC transporter 

 
 
 

土壤有机质指的是进入土壤中的有机物

质，在土壤微生物的作用下形成的一系列有机

化合物的总称 [1-2]。土壤有机质的来源主要包

括动植物源、微生物源和人类活动源。在自然

条件下，地上植被的凋落物和根系分泌物是土

壤有机质的主要来源。一般地，土壤有机质主

要包括复杂碳水化合物类(纤维素、半纤维素

等多聚糖类)、含氮化合物类(多肽蛋白质类)和

脂溶性物质(树脂、蜡质等)[2]。土壤有机物质

的分解转化对于土壤碳循环和维持地上动植物

的生物多样性具有重要意义，而土壤微生物则

是联系二者之间的纽带[3]。不同环境下，微生

物活性和碳储量存在着显著差异，比如热带雨

林区由于具有良好的水热条件，微生物代谢活

动旺盛，有机质分解速率高。然而高纬度和高

海拔泥炭地由于温度较低并且往往处于水饱和

状态，好氧微生物活性降低导致有机质分解速

率减缓从而促进土壤有机碳的累积[4]。土壤的

有机质分解过程需要依赖于一系列土壤微生物

的相互作用，细菌作为土壤中最为丰富和活跃

的微生物类群，其多样性涵盖了遗传多样性、

物种多样性和生态系统多样性 [5-6]。有研究表

明全球土壤微生物中，有 2%的细菌类群占到

总丰度的 41%，同时细菌群落的多样性可以

借由土壤自身的地理特性，如土壤 pH、当地

的气候变化特征、土壤地上部分的植被类型

和有机质的可利用程度来进行预测[7]。以淹水

水稻田秸秆厌氧分解为例，土壤有机质分解

可以分为 3 个过程：(1) 大分子聚合物的解聚

过程，秸秆的主要成分包括纤维素、半纤维素

和木质素等一系列高分子聚合物。这些高分子

聚合物需要依靠一些微生物分泌的胞外酶来打

破这些高分子聚合物之间的化学键，将其转化

为寡糖、双糖或单糖等简单分子；(2) 简单小
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分子物质进一步被其他微生物利用进行相应的

分解代谢，如产乙酸菌的产乙酸作用和互营细

菌的脂肪酸氧化等；(3) 上述分解过程中产生

的乙酸、二氧化碳、氢气和甲酸等代谢产物

最终被产甲烷古菌利用进行产甲烷过程 [8-9]。

由此可见，有机物质的分解过程依赖于一系

列微生物的相互协作，其中执行初级分解的

微生物可被视为复杂有机质如纤维素、半纤

维素和蛋白质等有机高分子物质分解的 “先

锋 ”微生物，没有这类微生物的活动，后续

的一系列分解、代谢和矿化作用等都将难以

发生[10]。 

我们课题组通过室内厌氧培养实验发现拟

杆菌门(Bacteroidetes)和厚壁菌门(Firmicutes)

微生物在水稻土秸秆厌氧分解过程中发挥非常

重要的作用[10]，而这两类微生物通常被认为是

人体肠道和反刍动物瘤胃系统中的两大核心微

生物类群[11-12]，参与了有机质分解和多糖代谢

过程。然而不同生境之间有机物质的分解过程

既存在着差异性也存在着一定的相似性[13]，如

在人体肠道生境中，由于人体个体差异和饮食

结构的不同，导致人体肠道存在着非常强烈的

环境因子梯度，如食物种类即碳水化合物的多

样性、食道黏膜厚度等。同时不同的肠道区域

肠道微生物的分布也有所不同，如人体肠道微

生物的多样性和细胞密度从小肠到后肠逐渐增

加，通过宏基因组测序结合相关环境因子分析

发现，肠道微生物在肠道不同区域分布的差异

性主要与人体摄入的食物、肠道 pH 及食物的

运输速度相关[14]。反刍动物瘤胃系统与人体肠

道系统有所不同，反刍动物多为草食性动物，

其瘤胃具有很强的纤维素类物质分解能力，同

时由于瘤胃的特殊性导致进入动物食道的食物

会经过动物的反复咀嚼使得摄入的食物可以最

大程度地细碎化，这可以充分提高底物的可利 

用性(肠道微生物分泌的酶可以更好地附着在

底物上进而被利用)[15]。土壤环境不像人或动

物肠道具有一定的饮食结构，土壤的有机质来

源往往取决于地上植被凋落物的种类[16]，同时

土壤微生物对于环境因子的变化响应和肠道

微生物也有所不同，比如温度的扰动一直以

来都被认为是影响微生物活动的一个重要环

境指标[17]。然而对于人体而言，人体自身的温

度不会随着外界温度的变化而发生显著变化，

因此温度对肠道微生物群落的影响可能很    

小[15]。然而土壤并不存在这样迅速的“调节能

力’’，土壤环境因子存在着高度异质性和可变

性，如温度和土壤水分季节性或周期性的变化

都会对土壤细菌群落的组成造成显著影响[18-19]。

海洋湖泊等水环境与上述三类生境的差异主要

体现在有机质组成的差异，海洋有机质更多的

是海藻类多糖，海藻类多糖与纤维素多糖相

比，不仅存在碳水化合物单元的多样性同时其

碳骨架上还会存在硫酸盐基团的多样性[20]。不

论哪一类生境，外源复杂有机物质都以多糖类

有机物质为主，而拟杆菌在多糖类有机物质分

解过程中发挥着非常重要的作用[21]。因此，本

文将围绕拟杆菌门和厚壁菌门两类微生物，阐

述其分解土壤多糖类有机物质的微生物机理，

并进一步展望未来的研究趋势。 

1  拟杆菌介导的多聚糖类有机物质

分解过程 

1.1  胞外水解酶的分泌过程 
有机物质的初步分解依赖于微生物自身分

泌的胞外水解酶，而胞外酶的分泌过程又与细

菌自身的分泌系统密切相关。细菌分泌系统在

细菌的生命活动中发挥着非常重要的功能，细

菌可以通过自身的分泌系统从外界环境中进行
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营养物质的摄入、细胞间的信号传递及抵御宿

主免疫系统的攻击等[22]。细菌的分泌系统一般

可以划分为 9 种不同类型 ( I− I X 型分泌系

统)[23]。分泌方式大体可以分为两类：(1) 待分

泌的蛋白通过贯穿细胞膜的专一性通道(T1SS、

T3SS、T4SS 和 T6SS)直接输送到胞外；(2) 携

带有信号肽分子的分泌蛋白通过细胞内膜上的

Sec 通道由胞质转运至周质空间再进一步跨越

细胞外膜而分泌到胞外(T2SS、T5SS、T7SS、

T8SS 和 T9SS)[24]。有研究表明，肠道生境中的

拟杆菌利用 T6SS 来调控微生物对于营养物质

的种间竞争作用，通过 VI 型分泌系统将一些

抗菌蛋白如肽聚糖水解酶、磷酸酯酶和核酸酶

等运送到竞争者的细胞周围，从而达到抑制竞

争者吸收营养物质的能力[25]。然而在有机质分

解过程中，拟杆菌则是利用 T9SS 分泌系统，

这是最近新发现的一类蛋白分泌系统，也被

称为 PorSS 系统，目前仅在拟杆菌门的部分微

生物中发现，对于拟杆菌糖苷水解酶的分泌

过程有非常重要的作用，具有较高的种间特

异性[26-28]。目前，有关 T9SS 的研究仅在牙龈卟

啉单胞菌(Porphyromonas gingivalis)和约氏黄

杆菌(Flavobacterium johnsoniae)[29]中研究较为

深入。牙龈卟啉单胞菌是一类牙周炎致病菌，

而约氏黄杆菌则是一类环境微生物，均具有滑

动运动特性[23]。以 P. gingivalis 为例，分泌蛋

白通过 T9SS 运输的过程大体可以分为两步：

(1) 具有信号肽的分泌蛋白在其自身 N 端信号

肽的引导之下，首先会经由细胞内膜上的 Sec

转运通道运送至周质空间，之后信号肽被切

除，同时蛋白质被折叠成稳定构象；(2) 形成

稳定构象的蛋白质分子在其自身 C-terminal 

domain (CTD)结构域的引导下，进一步通过

细胞外膜上的易位子转移到细胞外膜从而扩

散到细胞外，而无 CTD 结构域的分泌蛋白则

滞留在周质空间中进行糖类物质的二次周转，

如寡糖的分解代谢(图 1) [23]。大多数被转运到

外膜的分泌蛋白并不会游离在周围的环境介质 
 

 
 

图 1  拟杆菌胞外水解酶分泌过程示意图[23] 

Figure 1  The secretion of extracellular hydrolases in Bacteroidetes[23]. 
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中，它们会与膜上的脂多糖分子 A-LPS 共价结

合从而被锚定在细胞外膜表面[30]。特别地，这

些分泌蛋白与膜上的 Sus 复合体可以进一步组

合 形 成 拟 杆 菌 所 特 有 的 多 糖 利 用 位 点

(polysaccharide utilization loci，PUL)。尽管有

关 A-LPS 与分泌蛋白的结合机理目前还未完全

揭示，但有研究推测这一过程的实现可能会依

赖于外膜的 PorU 蛋白，因为 PorU 蛋白具有转

肽酶的功能，可以切除分泌蛋白的 CTD 结构

域，从而将新生成的 C 末端和脂多糖通过连接

肽连接起来[31]。 

1.2  糖类物质的分解代谢过程 
任何物质的分解都需要相关酶系的参与，

如蛋白质的分解需要依赖蛋白酶，大多数的蛋

白酶都具有一定的同源性和保守性，即仅依赖

于一些保守类蛋白酶就可以进行蛋白质的分解

代谢[32]。与蛋白质结构不同的是，由于不同碳

水化合物单体上连接的羟基基团的多样性导致

聚糖的基本结构是多元的[33]。通常来说，降解

多糖类物质最有效的酶是碳水化合物活性酶

(carbohydrate-active enzyme，CAZyme)，其中

用来打破多聚糖之间化学连接的酶是糖苷水

解酶 (glycoside hydrolase，GH)，它们可以精

准地识别对应的碳水化合物基团并且打破它们

之间的糖苷键[34]，糖苷水解酶的多样性一定程

度上也反映了被降解的多糖类有机物质的结构

多样性。 

目前，有关拟杆菌进行糖类物质代谢的机

制主要认为有 2 种机制：(1) 裂解性多糖单加氧

酶(lytic polysacchride monooxygenase，LPMO)

机制[35]，LPMO 的作用底物主要包括一些结晶

类的纤维素和几丁质及其他一些可溶性的寡糖

或单糖。通常认为拟杆菌不能降解木质素类

物质，而是依赖于鞘脂杆菌分泌产生锰的超氧

化物歧化酶从而促进木质素的分解过程[36-38]。

(2) 多糖利用位点(PUL)机制，有关拟杆菌进

行糖类物质分解代谢的机制模型，最早是由

Salyers 实验室提出，D’Elia 等以人体肠道拟

杆 菌 的 模 式 菌 株 多 型 拟 杆 菌 (Bacteroidetes 

thetaiotaomicron)的淀粉代谢过程为例，提出

了糖类物质分解代谢需要依赖于一个淀粉利用

系统(starch utilization system，Sus)，也称之为

Sus 复合体[39]，后续的一系列生化实验证实这

个系统在拟杆菌中普遍存在[40-41]。这个复合体

位于拟杆菌的外膜上，在经由 Sus 复合体周围

丰富的胞外水解酶将淀粉转化为寡糖之后，通

过 SusC 复合体将寡糖转运至周质空间中[11,42]，

由于拟杆菌是革兰氏阴性菌，多了一层周质空

间使得拟杆菌自身的代谢具有多样性。转运进

周质空间中的多糖又会被滞留在周质空间中不

具备 CTD 蛋白结构域的水解酶进一步水解，

变成一些更小的小分子物质如葡萄糖等，最终

经由内膜相应的膜通道完成糖类物质的转运过

程(图2)。随后Xu等通过分析B. thetaiotaomicron

的基因组序列，发现了 88 个与多糖分解相关

的基因簇，而每个基因簇都包含了 2 个同源的

Sus 基因(SusC 与 SusD 基因)[43]。基于此，Sus

复合体及其周围分布的碳水化合物活性酶也

被称为多糖利用位点 PUL[44]。随后的研究发

现，Sus 系统广泛分布于人类肠道拟杆菌群中，

是拟杆菌所特有的一类糖类物质分解和转运系    

统[41]。除了人体肠道菌群之外，在牛瘤胃系统

中也发现了类似的机制 [12,45-46]，但是反刍动物

对木质纤维素摄入量远远高于人类，其瘤胃中

的拟杆菌组成不同于人体肠道系统[45-47]。 

由此可见，表征 PUL 可以帮助我们理解拟

杆菌对多糖类物质的代谢能力。PUL 最基本的

结构单元包括分布在外膜上的一系列 Sus 蛋白

(最具有代表性的是 SusC 与 SusD 这 2 个蛋白)

和围绕其周围的碳水化合物活性酶[15]，生物信 
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图 2  拟杆菌糖类物质转运过程 

Figure 2  The transportation of glycans in Bacteroidetes. 

 
息学家以 PUL 组成单元为基础研发了一系列分

析软件和数据库，如经典的 PULDB 数据库[48-49]

和近期才开发使用得更为精确的 PUL 识别软件

PULpy[50]，这些生物信息学工具极大便利了针

对不同拟杆菌基因组多糖利用位点的识别。

PUL 一度被认为是拟杆菌为了适应贫瘠营养环

境条件而进化发展出来的一种机制[34]，当环境

营养匮乏时，拟杆菌的 PUL 系统可以通过控制

碳水化合物活性酶在外膜和周质空间的协调分

布，使得分解得到的代谢产物可以牢牢固定

在细胞壁内，进而达到最大的代谢效率。由

于转移进入周质空间的小分子寡糖难以从细

胞中再扩散出去，这样的机制使得整个生境

中拟杆菌的竞争者不能从其寡糖分解中获

益，因此这一机制也被称为拟杆菌的“自私机

制 ”[51-52]。这一机制已在常见的肠道拟杆菌

Bacteroidetes thetaiotaomicron 中被证实[52]，但

土壤环境中的拟杆菌，其 PUL 系统似乎更偏向

于发挥向外分泌糖苷水解酶的作用而不仅仅依

靠细胞外膜附着的水解酶[53-54]。 

2  梭菌介导的有机物质分解过程 

除了拟杆菌以外，厚壁菌门微生物也是土

壤和肠道菌群中有机质降解的核心微生物[55]。

梭菌纲(Clostridia)是厚壁菌门微生物中进行糖

类物质代谢的主要微生物类群，与拟杆菌相

比，梭菌是革兰氏阳性菌，并不像革兰氏阴性

菌具有额外的周质空间进行寡糖类物质的代

谢。厚壁菌门微生物的 CAZyme 编码基因较

少，但 ABC 转运蛋白更丰富，它们可能是糖

类物质关键的转运蛋白[55-56]。梭菌基因组中，

ABC 转运蛋白编码基因经常与编码糖苷水解酶
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的基因相连接，能有利于协同多糖类物质的水

解和转运[56]，用于糖类物质转运的 ABC 转运

蛋白系统在其他微生物如放线菌 Bifidobacteria 

infantis 中也有发现 [57]。梭菌转运糖类物质需

要以下几个重要组分：纤维小体 (cellulose)、

底物结合蛋白(substrate binding protein，SBP)

和 ABC 转运蛋白。多糖类物质代谢由 2 个机制

调控，分别是碳底物代谢抑制机制 (carbon 

catabolite repression，CCR)和双组分系统调控机

制(two-component system)[58]。其转运代谢过程

可以划分为 3 个关键性步骤：(1) 当复杂多糖

类物质被纤维小体上所携带的糖苷水解酶水

解后，底物结合蛋白捕捉单糖，捕捉信号被

微生物细胞感知传递给内膜上的感知系统(组

氨酸激酶)；(2) 之后第二组分系统(反应调节

器)在组氨酸激酶的作用下发生磷酸化反应，

进而激活 ABC 转运蛋白和相关糖苷水解酶基

因的表达，由此胞内的单糖物质的浓度会逐

渐增加，导致碳代谢底物抑制机制被激活；

(3) CCR 被激活后导致了磷酸化蛋白(catabolite 

repression HPr-like protein，Crh)的去磷酸化，

Crh 的去磷酸化会抑制纤维小体组装基因的表

达，进而终止纤维小体的多糖分解过程，直

至胞内的单糖浓度再次降低时，重新激活双

组分系统进而再次进行多糖类物质的转运过

程[58] (图 3)。 

由此可见，梭菌进行糖类物质的代谢依靠

的不再是细胞外膜的 Sus 系统而是自身分泌的

一类携带糖苷水解酶的复合体——纤维小体。

纤维小体指的是由厌氧微生物特别是梭菌和瘤

胃微生物合成的纤维素和半纤维素酶组装而成

的一类多酶系统[59]。Bayer 等和 Lamed 等最先

发 现 并 通 过 研 究 热 纤 维 梭 菌 (Clostridium 

thermocellum)表征了纤维小体的结构 [60-61]。纤

维小体的结构包括 3 个部分：(1) 非催化模块

dockerin 蛋白，dockerin 与碳水化合物结合模

块(carbohydrate binding module，CBM)及不同的

碳水化合物活性物(主要包括不同的糖苷水解酶)

组成纤维小体的头部，其中起着水解作用的是

由 CBM 连接的不同碳水化合物活性酶；(2) 支

架蛋白 scaffoldin 和黏连蛋白 cohesion，dockerin

蛋白会与支架蛋白上的黏连蛋白结合并最终组

装成为纤维小体，dockerin 和 cohesion 蛋白之间

的致密结合使得纤维小体可以很好地拴在细胞

的表面从而完成分解过程[62-63]。 

3  总结与展望 

由此可见，有机质的分解过程是一系列环

境微生物作用的结果，而不同的环境微生物对

于有机质的利用过程和方式又有所不同。以拟

杆菌为例，尽管现在对于 T9SS 的组成和蛋白

转运方式有了初步的了解，但是对于其中的各

个组件及各个组件之间的相互作用和形成过程

还知之甚少，所以未来的研究方向可以结合一

系列生物学研究技术手段(如冷冻电镜技术)对

T9SS 进行进一步的表征。同时，有关拟杆菌

门微生物多糖利用位点 PUL 的表征还有待进一

步的探究，如 Sus 复合体对于拟杆菌门微生物

糖类物质的转运有重要作用，但是部分拟杆菌

Sus 复合体的数量并不能反馈出实际拟杆菌门

多糖利用位点的数目，可能的原因有：(1) 还

存在大量的 PUL 并未得到表征；(2) Sus 复合体

存在冗余性，并不是 Sus 蛋白的存在就意味着

PUL 的存在，二者暂时无法直接构成充分且必

要条件。因此，对于 Sus 蛋白和 PUL 数目之间

的关系还需要更进一步的研究证实。此外，目

前对于土壤有机质分解功能微生物的研究还比

较少，除了拟杆菌和梭菌外其他微生物的分解

机制还不清楚。因此未来可以借由宏基因组学

及相关生物化学研究相结合的手段进一步研 
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究其他具有“分解潜力”的环境微生物的功能机

理，以进一步提升我们对土壤复杂有机质分解

机制和全球碳循环过程的理解。 
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