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摘   要：细菌纤维素(bacterial cellulose, BC)是由细菌代谢所产生的葡萄糖聚合物。细菌纤维素合

成酶(bacterial cellulose synthase, BCS)是催化 BC 形成的关键酶。BCS 不同种类亚基之间的协同性能

够确保 BC 的胞内形成及胞外分泌。本文主要总结了已报道的 BC 合成菌株的种类，分析了不同菌

株中 BCS 的区别，并综述了 BC 合成机制、BCS 中亚基之间的相互作用及菌株内自身结构特征对高

度有序纤维结构的形成的影响等方面的研究进展。全面了解 BC 的合成与分泌机制，可为合成生物

学技术优化 BC 合成提供更多策略。  
关键词：细菌纤维素；细菌纤维素产生菌；细菌纤维素合成酶；合成机制 
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Abstract: Bacterial cellulose (BC) is the glucose polymer produced by bacterial metabolism. The 
bacterial cellulose synthase (BCS) is the key enzyme for catalyzing the formation of BC. The 
cooperation between different submits of BCS is necessary for the intracellular formation and 
extracellular secretion of BC. This review summarized the BC-producing strains and the differences 
of BCS among different strains. Furthermore, we detailed the BC synthesis mechanism, the 
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interactions between BCS subunits, and the relationship between the structural characteristics of 
strains and the formation of highly ordered fiber structures. A comprehensive insight into the 
mechanism of BC synthesis and secretion will supply more strategies for optimizing the BC 
synthesis via methods of synthetic biology. 
Keywords: bacterial cellulose; bacterial cellulose-producing strains; bacterial cellulose synthase; 
synthesis mechanism 

 
细菌纤维素(bacteria cellulose, BC)是由 β-D-

吡喃葡萄糖通过 β-1,4 糖苷键聚合形成的胞外聚

合物(图 1)。与植物纤维素相比，BC 具有良好的

性能，如纯度高(高达 99%)、良好的生物相容性、

无毒、良好机械性能(杨氏模量高达 2 GPa)和热

稳定性好(高达 300 ℃)等[1]，可广泛应用于医药、

食品包装等领域[2-4]。已发现能够合成 BC 的细

菌种属包括土壤杆菌属(Agrobacterium)、根瘤菌

属(Rhizobium)和醋杆菌属(Acetobacter)等[2]。醋

酸菌合成的 BC 被美国食品药品监督管理局

(Food and Drug Administration, FDA)认定为公认

安全级(generally recognized as safty, GRAS)，因

而常作为 BC 生产菌株[2,5-6]。其中，木糖驹形杆

菌(Komagataeibacter xylinus)具有较高的 BC 合

成能力而被用作模式菌株[2]。 
BC 合成过程主要包括 β-葡聚糖链形成、聚

合以及胞外分泌。随着对 BC 的生物合成机制研

究的深入，发现不同 BC 合成菌株的细菌纤维素

合成酶(bacterial cellulose synthase, BCS)的结构

组成以及 BC 合成机制是有差异的。根据 BCS
组成种类的不同可分为 3 类：以 K. xylinus 为代

表的 I 型 BCS，其催化形成的 BC 为高度有序结

晶纤维结构且 BC 合成机制研究较为透彻；以大

肠杆菌(Escherichia coli)为代表的Ⅱ型 BCS，其催 
 

 

 
 

图 1  细菌纤维素的结构式 
Figure 1  Structure of bacterial cellulose.  
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化形成的BC为无序纤维结构且BC合成机制已有

相关文献报道；以根癌农杆菌 (Agrobacterium 
tumefacien)为代表的Ⅲ型 BCS，其催化形成的

BC 同样为无序纤维结构，但是 BC 合成机制尚

未见相关文献报道[7-13]。 
目前已发表的关于 BC 合成机制的综述文

献，大部分从 BCS 中亚基的单独作用、亚基之

间的相互作用以及有序纤维形成的决定因素三

方面介绍 BC 的合成[2,8,14-15]，其中亚基之间的相

互作用集中于 BcsA、BcsB 及 BcsA、BcsB 和

BcsC，但尚无综述文献讨论 BcsA、BcsB、BcsD
之间的相互作用及其对 BC 的合成产生的影响[16]。

因此，BC 的合成机制尤其是不同菌株中亚基的

多样性和相互作用研究进展需要更完整地归纳

和讨论。 
本文总结了迄今报道的 BC 合成细菌的种

属，详细介绍不同菌株中 BCS 合成酶亚基之间

的区别，深入讨论 BC 的合成机制以及有序纤维

形成的决定因素，以期对 BC 的合成机制有更新

和更全面了解，并为 BC 的合成水平的提高提供

新策略和新思路。 

1  细菌纤维素合成菌株 
1.1  醋酸菌及其产纤维素条件 

BC 主要是由革兰氏阴性菌在液体培养基表面

形成的凝胶状薄膜[17]。目前，已有约 30 种 BC 产

生菌的报道，其中严格好氧菌醋酸菌是代表性菌

属。醋酸菌中，驹形氏杆菌属(Komagataeibacter)、
醋 杆 菌 属 (Acetobacter) 、 葡 糖 醋 杆 菌 属

(Gluconacetobacter) 和 前 木 驹 形 杆 菌 属

(Novacetimonas)均可以合成 BC[2,18-19]。已报道的

BC 产生菌中，有 11 个种属于驹形氏杆菌属

(Komagataeibacter)，6 个种属于葡糖酸醋杆菌属

(Gluconacetobacter) ， 6 个 种 属 于 醋 杆 菌 属

(Acetobacer) ， 2 个种属于前木驹形杆菌属

(Novacetimonas)[18-19]。葡糖酸醋杆菌(Gluconacetobacter)
有较高的葡萄糖耐受力，可在 10%甚至 30%高浓

度的葡萄糖环境中生长[8,20]。 
不同菌株的BC的生产效率还因培养基组成的

不同而变化。椰果驹形氏杆菌(Komagataeibacter 
nataicola)利用椰子汁作为培养基，其 BC 生产

效率可达 2.358 g/(L·d)[21]；糖发酵驹形氏杆菌

(Komagataeibacter sucrofermentans) DSM 15973 以粗

甘油作为培养基，其BC 生产效率为 0.640 g/(L·d)[22]；

液化葡糖酸醋杆菌(Gluconacetobacter Liquefaciens) 
MTCC 3135 以果糖作为碳源，其 BC 生产效率

为 0.350 g/(L·d)[23]；醋化醋杆菌 (Acetobacter 
acetic MTCC 2623 以葡萄糖作为碳源，其 BC 生

产效率可达 0.288 g/(L·d)[24]；汉森前木驹形杆菌

(Novacetimonas hansenii) YZHY21. A11以葡萄糖作

为碳源，其 BC 生产效率可达 0.911 g/(L·d)[18](表 1)。 
虽然将低成本原料作为 BC 合成的碳源很

有吸引力，但在评估 BC 的产率的同时还要评估

去除微生物抑制剂等的工艺步骤。此外，由于

BC 生产采用静置发酵的方法，合成的 BC 悬浮

在培养基表面。虽然可以采用动态发酵方法，但

是其生产效率低于静置发酵方法[43-44]。因此，为

了提升 BC 的产量，有必要从菌株、工艺和设备

等方面不断探索和创新。 

1.2  其他菌株合成 BC 
除醋酸菌广泛应用于 BC 合成外，也有其

他 BC 产生菌株的报道。例如，肠杆菌属

(Enterobacter sp.)菌株 CJF-002 以葡萄糖作为碳

源，其 BC 生产效率约为 0.367 g/(L·d)[45]；库德

毕赤酵母(Pichia kudriavzevii) USM-YBP2 以葡萄

糖作为碳源，其 BC 生产效率可达 1.371 g/(L·d)[46]；

雷夫松氏菌(Leifsonia soli)以麦芽糖作为碳源，

其 BC 生产效率约为 0.853 g/(L·d)[47]；另外肠道

沙门氏菌 (Salmonella enterica)[48]和大肠杆菌 
(E. coli)[49]也均有合成 BC 的能力。 

 



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 
 
 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

2800 

 

表 1  不同醋酸菌 BC 合成能力的比较 
Table 1  Comparison of BC synthesis capacity of different acetic acid bacteria 
Bacterial species Carbon source Culture time (d) System Productivity (g/(L∙d)) Reference 
Komagataeibacter      
 K. rhaeticus MSCL 1463 Whey 10 Static 0.195 [25] 

K. nataicola Coconut water  5 Static 2.358 [21] 
K. xylinus Glucose  5 Static 0.714 [26] 
K. melomenusus AV436(T) Grape waste  4 Static 0.310 [27] 
K. sucrofermentans DSM15973 Crude glycerol 10 Static 0.640 [22] 
K. oboediens JCM 16937T Glycerol, glucose  7 Static 0.571 [28] 
K. hansenii HDM1-3 Glucose  7 Static 0.371 [29] 
K. intermedius LMG 18909 Glycerol  7 Static 1.637 [30] 
K. medellinensis Glucose 13 Static 0.269 [31] 
K. maltaceti Dextrin  7 Static 0.921 [32] 
K. europaeus SGP37 Glucose 16 Static  1.638 [33] 

Gluconacetobacter      
 G. entanii HWW100 Cashew apple 14 Static 0.049 [34] 

G. liquefaciens MTCC 3135 Fructose  7 Static 0.350 [23] 
G. sacchari Olive mill residue  4 Static 0.213 [35] 
G. kakiaceti GM5 Vinasse  7 Static  0.592 [36] 
G. swingsii Pineapple peel 13 Static 0.215 [37] 
G. persimmonis GH-2 Fructose 14 Static 0.479 [38] 

Acetobacter      
 A. senegalensis MA1 Glycerol 14 Static 0.554 [39] 

A. pasteurianus MGC-N98819 Rhizome 14 Static 0.150 [5] 
A. aceti MTCC 2623 Glucose  6 Static 0.288 [24] 
A. lovaniensis HBB5 Glucose  7 Static 0.006 [40] 
A. okinawensis Glucose  7 Static 0.571 [41] 
A. orientalis drf-4 Sucrose  7 Static 0.450 [42] 

Novacetimonas      
 Novacetimonas hansenii 

YZHY21 A11 
Glucose  7 Static 0.911 [18] 

 Novacetimonas cocois WE7 Fructose  7 Static 0.607 [19] 
 

2  细菌纤维素合成酶 
2.1  BCS 的结构组成 

BCS 作为 BC 合成中的关键酶，属于多亚基

复合体。不同的菌株中 BCS 的亚基组成有一定

差异。目前，BCS 主要分为 3 类，以 K. xylinus
为代表的 I 型 BCS，包含 BcsA、BcsB、BcsC、

BcsD、BcsZ (CMCax)、BglAx 和 BcsH (Ccpax)；
以 E. coli 为代表的Ⅱ型 BCS，包含 BcsA、BcsB、

BcsC、BcsZ (CMCax)、BcsE、BcsF、BcsG、BcsQ

和 BcsR；以 A. tumefaciens 为代表的Ⅲ型 BCS，
包含 BcsA、BcsB、BcsZ (CMCax)、BcsN、BcsK、

BscM 和 BcsL[7]。 
BcsA 属于糖基转移酶家族 2 (glycosyltransferase 

family 2, GT-2)，在 3 类 BCS 中均存在，主要分

布在内膜。其包含 8 个跨膜(transmembrane, TM)
区段(TM 1−8)，其中 TM 3−8 形成一个狭窄的通道

用于转运多糖，TM 4−5 之间含有保守家族-2GT
结构域[50](图 2A)。 

BcsB 是一种圆顶状的周质蛋白且在 3 类 
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图 2  BCS 中亚基的结构特征   A：BcsA-BcsB 复合物的分子结构[50]. B：BcsC 的结构模型[15]. C：BcsD
的分子结构[51]. D：BcsZ 的结构立体图[52]. E：BglAx 的分子结构[15]. F：BcsE 的分子结构[11]. G：BcsF 的

结构模型[7]. H：BcsG 的分子结构[13]. I：BcsRQHis 异二聚体的结构，展示了 SIMINI 折叠(彩色区域)[10] 
Figure 2  Structural characteristics of BCS subunits. A: The molecular structure of BcsA-BcsB complex[50]. B: 
Model structures of BcsC[15]. C: The molecular structure of BcsD[51]. D: Stereo view representation of the BcsZ 
structure[52]. E: The molecular structure of BglAx[15]. F: The molecular structure of BcsE[11]. G: Model structure 
of the BcsF[7]. H: The molecular structure of BcsG[13]. I: Structure of a BcsRQHis heterodimer showing the 
conversed SIMIBI fold (in spectrum-colored cartoon)[10]. 
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BCS 中均存在。其 N 端形成圆顶状的顶端，而

C 端通过跨膜螺旋与 BcsA 相互作用。BcsB 含

有 2 个纤维素结合域以及 2 个黄氧还蛋白结构

域[50,53] (图 2A)。BcsA-BcsB 对于 BC 的催化形

成是重要的，所有 BC 产生菌株中均含有这 2 个

亚基[8]。 

BscC 仅存在于 I、Ⅱ型 BCS 中。其 N 端含

有四肽重复结构域，C 端则形成 β-桶结构域[7]。

而朝向 C 末端的四肽重复结构域由反平行的 α-

螺旋组成，这些反平行的 α-螺旋彼此堆叠形成

超螺旋结构[15,54](图 2B)。BcsC 被认为与葡聚糖

的分泌有关[8]。 

BcsD 是一种周质蛋白且仅存在于 I 型 BCS

中。其主要由二聚体 AB、CD、EF 和 GH 组成

的四聚体沿着非晶体学的四重对称轴形成，最

终呈现为圆柱形。而二聚体中的单体通过 N 末

端的 α-螺旋相互作用，其中每个单体结构均含

有 5 个 α-螺旋、4 个 β-折叠，同时单体中的 N

末端均延伸至圆柱体的中心形成 4 个通道，被认

为可能与 BC 的运输相关[51](图 2C)。 

BcsZ 属于糖基水解酶家族 8 (glycoside 

hydrolase 8, GT-8)且在 3 类 BCS 中均存在。其由

11 个 α-螺旋、7 个 β-折叠组成。酶的总体折叠

属于“桶折叠”结构，即主要由 5 对反平行的 α-

螺旋(α2/3、α4/5、α6/7、α8/9 和 α12/1)以及围绕

分子中心未配对的 α10 组成[52](图 2D)。 

BglAx、BcsH (Ccpax)仅存在于 I 型 BCS 中。

其中 BglAx 属于糖基水解酶家族 3 (glycoside 

hydrolase 3，GT-3)，其活性部位位于中心且呈现

袋状结构[15](图 2E)。而 BcsH (Ccpax)的结构与功

能未知。 

BcsE、BcsF、BcsG、BcsQ 和 BcsR 均仅存

在于Ⅱ型 BCS 中。其中 BcsE 是一种胞质蛋白，

其 N-近端的结构域为(βα)5折叠。其中心含有 5 个

平行的 β-折叠，侧面含有 5 个 α-螺旋[11] (图 2F)。

BcsE 通过结合环二鸟苷酸(cyclic diguanylate, 

c-di-GMP)来调节 BC 的合成[8]。BcsF 属于内膜

蛋白且只含有 1 个跨膜片段[7] (图 2G)。BscG 是

一种 Zn2+依赖性的磷酸乙醇胺转移酶，其二级结

构中含有 15 个 α-螺旋、13 个 β-折叠(图 2H)。

BcsQ 属于核苷三磷酸酶的信号识别颗粒超家

族，其中心含有 7 个 β-折叠，侧面为 α-螺旋(图

2I)，但 BcsR 的结构与功能未知[10]。此外，BcsQ

与 BcsR 二者形成类似于“三明治”样的异源二聚

体[10](图 2I)。 

BcsN、BcsK、BscM 和 BcsL 均只存在于Ⅲ

型 BCS 中，关于其代表菌株 A. tumefaciens BCS

亚基的结构尚未见相关文献报道。 

2.2  BCS 的编码基因结构  
BCS 在细胞中以操纵子的形式存在。目前，

bcs 操纵子主要分为 3 类，即以 K. xylinus 为代

表的第 1 种类型的 bcs 操纵子，以 E. coli 为代

表的第 2 种类型的 bcs 操纵子，以 A. tumefaciens

为代表的第 3 种类型的 bcs 操纵子[2,7]。 

第 1 种类型的 bcs 操纵子的显著特征是存在

bcsD 基因[55]，bcsD 基因的产物存在于周质中且

与葡聚糖链的运输有关[51](图 3A)；第 2 种类型

的 bcs操纵子中含有 bcsE、bcsG基因但不含 bcsD

基因[12]，bcsE 的基因产物通过结合 c-di-GMP 可

促进 BCS 的激活[12]，而 bcsG 的基因产物与磷酸

乙醇胺纤维素的合成相关[13](图 3B)；第 3 种类

型的 bcs 操纵子特别含有 bcsN、bcsK、bcsM 和

bcsL[56]，其中 bcsN 的基因产物未知，bcsK 的基

因产物可能与肽聚糖相互作用，bcsM 的基因产

物是 Zn2+-依赖性的酰胺水解酶，bcsL 的基因产

物是乙酰转移酶[7](图 3C)。 
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图 3  bcs 操纵子的多样性   A：K. xylinus 中 bcs 操纵子结构[55]. B：E. coli 中 bcs 操纵子结构[12]. C：A. 
tumefaciens 中 bcs 操纵子结构[56].  
Figure 3  Diversity of the bcs operons. A: The structure of bcs operons from K. xylinus[55]. B: The structure of 
bcs operons from E. coli[12]. C: The structure of bcs operons from Agrobacterium tumefaciens[56]. 
 

3  细菌纤维素合成机制的研究 
3.1  K. xylinus 中细菌纤维素的合成 

BC 的生物合成包含 3 个步骤：(1) β-葡聚糖

链的聚合；(2) β-葡聚糖链转运至胞外；(3) 亚原

纤维、微纤维、带状纤维的形成[57]。目前，K. xylinus
中 BC 的合成机制研究较为透彻(图 4A)[14,58]。 
BC 合成中 β-葡聚糖链的聚合主要发生在细胞

质。葡萄糖、果糖等作为碳源在细胞中经过磷酸

戊糖途径、三羧酸循环等途径并在一系列酶的催

化作用下转换为 UDP-葡萄糖，即 BC 合成的前

体，UDP-葡萄糖通过 β-1,4 糖苷键连接形成 β-
葡聚糖链[3]，BcsA 的 C 端胞质结构域 PilZ 通过

结合第二信使 c-di-GMP 激活并与 BcsB 相互作用

引导新生的 β-葡聚糖链向周质中移动 [59 -60]，

c-di-GMP 作为 BcsA 的变构激活剂，可与膜蛋白

可逆结合[61]。在细胞中，c-di-GMP 受二鸟苷酸

环化酶(diguanylate cyclase, DGC)与磷酸二酯酶

(phosphodiesterase, PDE)的调节 [62]，当缺乏

c-di-GMP 时不会有 BC 的合成[1]。BC 的合成速

率主要由 UDP-葡萄糖聚合形成 β-葡聚糖链的速

率决定，而该速率由 BcsA、BcsB (BCS 的催化

域)二者共同调节[63]。之后 BcsAB 与 BcsD 之间 
的相互作用进一步促进了 BC 的形成。在未形成

β-葡聚糖链时，BcsD 始终静止固定在 BcsAB 的

表面(基础状态)。一旦 β-葡聚糖链开始形成，

BcsAB 与 BcsD 分开并通过 β-葡聚糖链连接(活
跃状态)，引导 β-葡聚糖链至 BcsD 的八聚体环

中以结晶纤维素分子，同时 BcsC 的 N 端可能与

BcsD 存在相互作用以控制处于活跃状态的

BcsD 在周质中的位置(图 4B)[16]。随后 BcsC N
端与 BcsB 的 N 端相互作用使结晶后的 β-葡聚糖

链通过 BcsC 的 C 端分泌至胞外，形成直径大约

为 1.5 nm 的亚原纤维[64]。CMCax、BglAx 可能

位于 BcsC 的附近用于水解无定形纤维[2]。胞外的

亚原纤维通过范德华力形成直径大约为 11 nm
的微纤维，微纤维之间通过氢键相互作用形成直

径约为 40−50 nm 的带状纤维，带状纤维彼此交

错最终形成 3D 网络结构[9]。 

3.2  其他菌株中细菌纤维素的合成 
关于 E. coli BC 生物合成的研究揭示了一个

稳定的、具有催化活性的多亚基分泌结构，主

要由 BCS 大复合体(BcsRQABEF)、6 个 BcsB
多聚体形成的扇形排列的周质结构两部分组成[10] 

(图 5A)。在 BCS 大复合体的结构中 BcsA 的 PilZ
结构域由 BcsRQ 复合物紧密支撑，BcsQ 可能

对 BcsA 的稳定性、c-di-GMP 的依赖性激活具

有一定的催化作用[11]。而 BcsRQ 复合物的稳定
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性是基于 BcsQ-BcsE-BcsF 之间可能存在的相

互作用[11]。此外，BcsQ 与 BcsE、BcsR、BcsA
之间的相互作用以及 BcsE 与 BcsF 之间可能存

在的相互作用，均有助于将复合物招募至内膜

(图 5B)[10]。同时研究人员发现 BcsE 通过结合

c-di-GMP 可进一步增加二核苷酸的浓度以促进

BCS 的完全激活[12]。而 BcsG 被认为是磷酸乙

醇胺转移酶，用于修饰新生多糖以赋予新生膜

特定的性能，即生成天然改性纤维素磷酸乙醇

胺纤维素，并且 BcsG 与 BcsA 之间的相互作用

可能有助于复合酶的组装[13]。然而关于 E. coli
中 BC 的生物合成的机制仍需进一步探究，例

如 E. coli 中 BCS 在细胞表面的排列；BCS 大复

合体(BcsRQABEF)是否与 BcsC 之间存在相互

作用；在 E. coli 的胞外是否与 K. xylinus 一样，

均有微纤维的形成。此外，关于库德毕赤酵母、

雷夫松氏菌等非醋酸菌中 BC 的生物合成机制

尚未见相关文献报道。 
 
 

 
 
 

图 4  BC 的生物合成   A：K. xylinus 中 BC 的合成[14,58]. 1：葡萄糖脱氢酶；2：葡萄糖激酶；3：磷

酸葡萄糖异构酶；4：果糖激酶；5：乙醇脱氢酶；6：乙醛脱氢酶；7：6-磷酸葡萄糖脱氢酶；8：磷酸

葡萄糖变位酶；9：UDP-葡萄糖焦磷酸化酶. B：I 型 Bcs 复合物的两种假设模型[16]. 基础状态(左)，活

跃状态(右) 
Figure 4  Biosynthesis of BC. A: BC synthesis in K. xylinus[14,58]. 1: Glucose dehydrogenase; 2: Glucokinase; 
3: Phosphoglucoisomerase; 4: Fructokinase; 5: Alcohol dehydrogenase; 6: Acetaldehyde dehydrogenase; 7: 
Glucose-6-phosphate dehydrogenase; 8: Phosphoglucomutase; 9: UDP-glucose pyrophosphorylase. B: The 
hypothetical two-state model for the type I Bcs complex[16]. Basal state (left), active state (right). 
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图 5  E. coli 中 BCS 的组成分布   A：BcsRQABEF 组装形成的大复合物的结构[10]. B：BCS 亚基的预测

定位[12] 
Figure 5  Composition distribution of BCS in E. coli. A: The structure of the assembled BcsRQABEF 
macrocomplex[10]. B: Predicted location of the Bcs components[12]. 

 
3.3  高度有序纤维形成的机制研究 

β-葡聚糖链、亚原纤维、束状以及带状纤维

的定向取向及结合受到细胞表面分泌位点的控

制，这些分泌位点沿着细胞的长轴线性排列并称

之为末端复合物(terminal complex, TC)[65]。TC

主要是由 BcsA、BcsB、BcsC、BcsD 和 Ccpax

组成[66-67]。产生高度有序纤维的原因主要有以下

3 个方面：(1) BCS 中亚基的调控；(2) 肽聚糖结

构的完整性；(3) 菌株内自身结构特征。 

研究表明 bcsD 的缺失会导致 TC 在细胞表

面排列异常，即除了沿着细胞的长轴排列外还被

观察到位于横轴、对角线或纵轴上，以致带状纤

维无法正常形成，最终 BC 合成减少(图 6A)[65]。

TC 中亚基之间的相互作用对胞外纤维的定向取

向发挥着重要的作用。BcsD 与 Ccpax 之间存在

相互作用，可能有助于 TC 在细胞表面的正确排

列，Ccpax 可能作为蛋白质-蛋白质相互作用的

介导剂确保 TC 的正确排列[67]。 

除了 BCS 亚基之间的调控外，肽聚糖结构的

完整性可能对纤维的组装产生一定的影响[68]。革

兰氏阴性菌中赖氨酸脱羧酶(lysine decarboxylase, 

LDC)和丙氨酸消旋酶(alanine racemase, AlaR)

对于肽聚糖框架的建立具有重要作用[68]。LDC

可催化赖氨酸转化为尸胺，在一些革兰氏阴性菌

中，如反刍月形单胞菌(Selenomonas ruminantium)，

尸胺可以与肽聚糖四肽尾中的第二个氨基酸异

谷氨酸共价连接，这种连接对于细菌壁的完整

性至关重要[69]。AlaR 可催化 L-丙氨酸转化为

D-丙氨酸，D-丙氨酸是肽聚糖中多糖交联所必

需的。因此，二者的缺失可能使肽聚糖骨架不

完整进一步影响细胞的形态，可能导致葡聚糖

链与挤出孔不足以完全对齐，无法参与后续的

亚原纤维的组装进而使 BC 的结晶度下降(图

6B)[68]。而 BCS 与肽聚糖层是否存在相互作用

以及肽聚糖在 BC 结晶中发挥的作用仍需进一

步探究。 
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此外，菌株内自身结构特征同样会影响纤维

的组装。早期文献已报道通过复染色和冷冻电子

断层扫描可视化在细胞表面线性排列的 TC，认

为其与高度有序的结晶纤维的形成相关。最近通

过电子冷冻断层扫描和聚焦离子束研究汉森氏

葡 糖 酸 醋 杆 菌 (Gluconacetobacter hansenii) 
23769 并鉴定了一种新的胞质结构即“cortical 
belt”，该结构位于内膜 24 nm 的位置且不受纤维

素水解酶的影响[9]。“cortical belt”似乎只有在形

成有序的结晶纤维的细菌中存在，由于 E. coli 
1094 和 A. tumefaciens C58 不分泌高度有序的带

状纤维，因此没有在细胞中观察到这一结构，同

时推测其在空间上可能与 BCS 相互作用并引导

BCS 在细胞膜上的定位，最终形成有序带状纤维

(图 6C)，但这一特殊的胞质结构“cortical belt”如
何与内膜桥接仍需要深入探究[9]。 

 

 
 

图 6  BC 高度有序纤维结构形成的可能原因   A：野生菌株与 bcsD 缺失菌株中 TC 在细胞表面的排列[65]. 
B：肽聚糖框架在 BC 合成中的作用[68]. C: “cortical belt”的结构[9]  
Figure 6  Possible reasons of BC highly ordered fiber structure formation. A: TC arrangement on cell surface 
in wild type and bcsD-deficient strain [65]. B: The role of the peptidoglycan framework in cellulose synthesis[68].  
C: The structure of “cortical belt”[9].  
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4  展望 
BC 作为一种由细菌代谢合成的生物材料，

因其自身的性能而具有广泛应用前景。笔者在

米醋中筛选获得的 BC 合成菌株巴氏醋杆菌

(Acetobacter pasteurianus) MGC-N8819 能利用

藕粉加工废弃物合成 BC[5]。A. pasteurianus 
MGC-N8819 合成的 BC 与乳酸菌无细胞上清液

(cell-free supernatant, CFS)结合制备的 CFS-BC
薄膜通过抑制真菌的生长延长了面包、奶酪等

的货架期 [4]。本课题组也在开展烟草废次物水

提液(含高浓度糖和尼古丁)原料用于合成 BC
研究，已经实现尼古丁去除和糖利用的耦合，

通过前期的探究以及对 BCS、BC 生物合成机制

的了解有助于后续代谢工程和合成生物学设计

改造等方面工作的展开，有望实现 BC 高产和

烟草废次物等为原料的适应性生产。目前关于

BC 合成途径的研究已较为透彻，但是 BCS 对

BC 合成的调控研究仍不够深入。首先，目前已

解析了 BCS 中单个亚基在 BC 合成中的作用，

但是亚基 Ccpax 的功能仍需进一步探究。随着

研究的深入，发现 BCS 中亚基 BcsAB 与 BcsC
之间存在的相互作用在 BC 合成中发挥着重要

作用[64]，而亚基 BcsC 与亚基 BcsD 之间的相互

作用的状态尚未见文献报道，还需要进一步开

展实验探究。 
因此，未来的研究方向可以包括以下几个

方面：(1) 更深入探究 BCS 中亚基之间的相互

作用；(2) BC 合成酶的修饰改变其性能，提高

其应用价值；(3) BC 合成途径相关基因强化表

达提高其产量；(4) 廉价可再生或工农业生产

废弃物原料用于合成 BC 的进一步拓展。采用

废弃物原料合成 BC 时还需要考虑实际成本，

尤其是提取成本的降低也是未来要解决的瓶

颈问题。 
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