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摘  要：多聚磷酸盐(polyP)是由几个到上百个磷酸基团组成并由高能磷酸酐键连接的链状无机

化合物，广泛地存在于所有生命体中。研究表明，polyP 在不适宜的生存条件下会在菌体内聚

集，使菌对环境压力有极强的耐受性，它与其相关的酶 PPK、PPX、pppGpp 等一起作出应激

反应；在寡营养环境下，polyP 作为能量和磷源库，和 RpoS、Lon 蛋白及 σ因子等一起参与一

系列饥饿压力应答，这种存活机制与寡营养菌的生活方式类似。这些反应得益于 polyP 链状的

灵活性和高荷电性，但是其具体的调控机理仍很少为人所知。本文阐述了以 4',6-二脒基-2-苯基

吲哚(4',6-Diamidino-2-phenylindole，DAPI)为基础的荧光染色方法进行菌体内 polyP 的定性(荧

光或电子显微镜)和定量(荧光分光光度计)，重点归纳分析了以 polyP 为核心的关于细菌适应恶

劣生存环境的代替机制。 
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Inorganic polyphosphate: the multifunctional regulator and the 
guardian of environmental stresses in bacteria 

MA Rui  SU Li  SONG Yu-Hao  WANG Ying-Ying* 

(College of Environmental Science and Engineering, Nankai University, Key Laboratory of Pollution  
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Abstract: Inorganic polyphosphate (polyP) is a linear polymer consisting of dozens to hundreds of 
orthophosphate residues (Pi) linked by high-energy phosphoanhydride bond. The studies have 
demonstrated that polyP is accumulated in bacteria under the unsuitable life conditions and endows 
bacteria with strong tolerance against environmental stresses, which trigger the stringent response 
along with the related enzymes of PPK, PPX and pppGpp. In oligotrophic environment, polyP acts as 
energy and Pi reservoir. More importantly, it participates in a series of starvation stress response 
together with RpoS, protease Lon, σ factor, etc. Such survival mechanism is similar to the life style 
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of oligotrophic bacteria. All of these benefits from the flexibility and electron-density of polyP 
polymer, but its specific regulation mechanisms are still unclear. This review states the DAPI-based 
method to observe (fluorescent or electron microscope) and determine (fluorospectrophotometer) 
polyP in bacterial bodies, and mainly summarizes and analyzes the “core polyP” mechanistic 
alternatives in tuning microbial fitness for the adaptation under harsh living conditions. 

Keywords: polyP, DAPI, Stress response, Regulation, Oligotrophy 
 

20 世纪中叶，科研人员在对细胞的研究中发现

一种致密性颗粒，又称为异染颗粒(“Metachromatic” 

or “volutin” granules)，这个研究标志着细胞学与化

学方法的结合，随后的研究发现在不利生长条件下

细胞和微生物中都会产生这种物质——多聚磷酸

盐[1]。多聚磷酸盐(Inorganic polyphosphate，polyP)

是由三个到上百个磷酸基团组成的链状无机化合

物，由磷酸酐键(同 ATP的高能磷酸键)连接。这个

大分子聚合物在自然环境中无处不在，在火山口和

海洋深处都有它们的印记，细菌、真菌、植物以及

哺乳动物细胞中均能检测到[1-2]，并且在一些细胞

中占有相当大的比重，所以它被看作是生命起源的

生物分子，存在于生命之树的所有枝节。polyP是

由磷酸酐键连接的高储能物质，被称作古老的能源

资源和生物燃料，这些能量在微生物体内用来合成

氨基酸、核碱基、糖类、脂肪等必需生命物质[3]，

它的合成代谢途径也渐渐被人们知晓。20 世纪  

50 年代，Kornberg 团队开始了对 polyP 的研究，

在大肠杆菌中发现一种酶，可以利用 polyP来合成

ATP[4]。近来，Albi等发现在固氮蓝藻中有多聚磷

酸-葡萄糖磷酸转移酶，它严格地利用 polyP 上的

磷酰基，并直接消耗其中的能量，而不是昂贵的

ATP，这为糖激酶的进化起源提供了新的视角[5]。

Kornberg团队五十多年的深入研究，发现了 polyP

的许多生理功能，诸如抵抗饥饿、热击、氧化和紫

外暴露等[6]。polyP 这个无处不在、无所不能的生

物大分子引起了越来越多研究者的青睐。 

polyP这种大分子链状聚合物及其相关的酶，

对微生物在一些环境压力下的应激反应有着多种

重要的调节作用，从代谢水平到基因水平[7-9]。除

了作为磷源和能源库之外，polyP由于其高荷负电

性以及链状的灵活性，一方面通过电性引力吸附结

合细胞内的生命物质，另一方面使信号蛋白发生磷

酸化作用从而进行信号传导。因此作为支架、桥梁、

通讯工具和开关等，在生命活动中承担了众多任

务。此外，由于多聚磷酸盐独特的结构、价格低、

无毒害、可生物降解的特性，使其在工业、农业、

食品、医学、环境方面发挥着越来越重要的作用[10]。

早在 20 世纪 50 年代，国外就已经开始了对微生

物体内的 polyP作用的研究，发现了许多种不同类

型的环境压力都可以引起其在菌体内的累积，并发

挥着重要的调节作用，但是这一系列具体的调节机

理和路径尚不明确，这个科学问题需要进一步大

量、深入的研究。本文讲述了菌体内 polyP的观察

和测量的方法，重点介绍了以 polyP为核心的抗环

境压力机制，以及在寡营养环境下的调控机理。 

1  菌体内 polyP 的物理化学性质及定性定
量方法 

1.1  菌体内 polyP 的物理化学性质 

polyP是由磷酸酐键连接的正磷酸基团链状聚

合物，是一种高荷负电、高储磷和储能物质。研究

者在火山口和深海蒸汽中发现它的踪迹，所以推测

它出现在早期地球环境中，是生命起源和进化过程

中的关键大分子[11-12]，高能和高磷含量使它被认为

是 DNA、RNA 和蛋白质形成的先驱体。polyP 的

化学结构如图 1所示，是由若干个磷酸基团组成，

由磷酸酐键连接的链状无机化合物，其中磷为五

价，磷酸基团为四面体结构，通过共有的氧原子相

互配位。多聚磷酸盐易溶于水，荷负电，常温下稳

定性较高且结构灵活，在一定条件下会水解而释放

能量，有着很强的持水性、缓冲能力、螯合能力。

polyP 在菌体内主要以颗粒的形式存在，polyP 颗 
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图 1  polyP 结构图 
Figure 1  The construction of polyp 
 

粒上会结合一些蛋白质、核酸、脂质和糖类等生物

大分子物质和金属离子等荷正电无机物，除了储存

能量和营养物质外，另一个重要的作用就是修饰其

结合物的性能，它几乎出现在所有生命体细胞质、

液泡、膜间质等部位，有着很高的生物活性，调控

着错综复杂的生理代谢活动。此外，从 polyP的结

构(图 1)可以发现，它跟遗传物质 DNA和 RNA有

一些共性：同为链状化合物、都含有正磷酸基团、

均荷载大量的负电，这意味着它可以参与一些基因

层面的调控行为。近年来研究人员发现的一种细胞

器叫酸性钙体(Acidocalcisomes)，主要含焦磷酸盐

(Pyrophosphate，PPi)、多磷酸盐(Polyphosphate，

polyP)，还含有钙和其他阳离子，它是一种富含磷

酸盐的致密颗粒，大量存在于真菌的液泡中[13-14]，

研究发现它的性质功能和细菌体内的 polyP 颗粒

基本类似[15]。polyP的生物提取和纯化效率较低，

但是化学合成工艺很成熟，廉价且纯度高[16]，被

广泛用于阻燃剂、缓蚀剂、食品保鲜剂、骨骼代替

材料和抑菌剂等。polyP作为胞内天然合成的无机

物，有着许多重要的生物作用，它们被越来越多

的科学研究所发现，但是它的许多生物调控机理

尚未完全明朗。如果化学合成的 polyP 以及其相

关的酶可以用于生物学研究，比如新型抗生素的

研发、ATP 再生系统的创造和一些生物活性物质

的合成[10]，实现化学化工和生物学横向协作，必

然会给食品、卫生以及环境保护带来更多的利益。 

1.2  菌体内 polyP 的定性定量方法 

polyP作为异染颗粒，可以被Toluidine blue (甲

苯胺蓝)、Neisser (奈瑟尔)、Nile red (尼罗红)、DAPI 

(4',6-二脒基-2-苯基吲哚)和 Tc (盐酸四环素)等染料

染色后定性观察[17-20]。在这些染料中，前三种染色

方法都是传统的无荧光方法，目前最常用的是 DAPI

荧光染色。DAPI (4',6-Diamidino-2-phenylindole)  

是一种核酸荧光染料，低浓度(0.24−5 μmol/L)时

染 DNA，产生蓝色荧光，高浓度(5−50 μmol/L)

时发生以 polyP 为媒介的异染反应，产生黄绿色

荧光[21-23]，所以推测 DAPI跟 DNA结合的特异性

更强，当 DAPI 浓度高时，由于 polyP 与 DNA化

学结构的相似性，游离的 DAPI会跟 polyP结合，

这两种结合物都有其专一的激发和发射波长，可以

将其区分开来。在经过一些简单的前处理之后(在

中性的 HEPES 或 PBS 缓冲液中进行离心冲洗)，

用 100 mg/L的 DAPI溶液避光染色 10−30 min，

便可通过荧光显微镜、共聚焦显微镜、扫描电镜

或流式细胞仪进行观察[20-21,24]，由于 polyP在微生

物体内是高电子密度颗粒，所以也可以经过固定

之后上电镜直接观察[11,25]。考虑到 DNA-DAPI结

合物可能产生荧光干扰，新的研究发现盐酸四环

素 Tc由于其特殊的化学性质，跟 polyP有着更强

的特异性，可以减弱上述干扰，同时还可以避免

金属阳离子的干扰，两者的结合物在 365 nm的激

发光下发出很强的绿色荧光[21]。此外，荧光原位

杂交(FISH)法，比如 16S rRNA基因探针或 PPBD 

(Polyphosphate binding domain)探针，可以实现对

polyP在超微结构水平上的非常精准的定性和定位

观察[19,26]。 

polyP的量化方法最初是经过提取和纯化，然

后经强酸或强碱水解为磷酸根，通过检测磷酸根

的浓度来进行定量 polyP，提取和纯化过程必然会

导致一部分损失，使测量结果偏低，而一些非来

源于 polyP 的磷酸基团的干扰，通常会导致测量

结果偏高，所以这种方法的精准度较低。同样地，
31P标记的核磁共振法(31P NMR)[11,27-28]，特异性更

差(菌体内大量存在的核酸、磷脂等干扰)，测得的

polyP含量会更高地偏离实际。PPX酶水解法特异

性强[18]，但是由于酶需要生物合成纯化，所以耗

时耗力。以 DAPI染色技术为基础的荧光分光光度
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计定量方法，以其简捷、准确的优势逐渐被普遍应

用[17,22-24,29-30]。使用荧光分光光度计时，要考虑到

DAPI是一种核酸染料，DAPI-DNA的结合体也会

产生荧光，为了提高对 DAPI-polyP结合体荧光监

测的专一性，需要调节仪器的激发光(400−430 nm，

415 nm为最佳)和发射光(500−560 nm，550 nm为

最佳)波长[17,23,29-31]。在此基础上，是否提取、是

否纯化这些前处理步骤引起讨论，因为无论是提取

还是纯化都会造成 polyP的损失[17,23,29]。Kulakova

等研究者实验证实了一些简单的前处理方法，比如

加热、煮沸、冷冻、液氮速冻、超声等方法迫使菌

体破裂以及在颗粒上结合的 polyP释放，进而染色

检测[17]，对比得出液氮冻融这个处理方法最佳，

但是经过这个简单的处理之后细胞内的其他物质

可能对 polyP的测量产生干扰。Martin等进一步排

除结合着的蛋白质以及 DNA(RNA)-DAPI的干扰，

在进行了超声、煮沸、再超声的破菌过程后，增加

了蛋白酶 K、DNA 酶、RNA 酶的酶解过程[30]，

需要注意的是，煮沸会影响测量结果的准确性，

因为酸性和高温会破坏 polyP 的结构[10]。研究者

可以根据样品的特点和需求选择和优化出合适的

测量方法，主要宗旨就是在不损害 polyP 的前提

下(如使用 pH 7.0的缓冲液，尽可能地避光和避免

高温)，完成破菌和 polyP 从结合状态的释放这两

个过程，使其充分地与 DAPI结合，从而实现快捷

精准的量化。 

2  polyP 及其相关酶对菌体抵抗环境压力的
调节 

在菌体内，参与 polyP 代谢的两类酶一类为多

聚磷酸盐激酶 PPK (Polyphosphate kinase)，它是

polyP合成酶，分为 PPK1和 PPK2，PPK1利用 ATP

末端的磷酸基团来合成 polyP 链：polyPn–1+nATP￫

polyPn+nADP，PPK2催化 GDP合成 GTP，这两个

反应均为可逆反应[32]。另一类酶为 polyP水解酶，

外切聚磷酸酶 PPX (Exopolyphosphatase)释放 polyP

链末端的磷酸基团：polyPn￫polyPn–1+Pi￫nPi[33-34]，

同时释放出能量，且具有核苷三磷酸酶 NTPase 的

活性[35]；内切聚磷酸酶 PPN (Endopolyphosphatase)，

它的功能为裂解长链 polyP为短链[32]；鸟苷五磷酸

水解酶 pppGpp，它能协同菌体内许多基因的表达，

是应激反应的警报器[36-37]。这两类酶控制着菌体内

polyP的积累和消耗，同时也控制着许多催化反应，

polyP的研究者从编码这两类酶的基因入手，敲除

或沉默掉这两类基因，或者构建含有这两类基因的

重组质粒使之过表达，以野生型为对照，通过对

比表型变化来分析 polyP 及其酶在菌体内的调控

作用[12,33,38-43]。 

polyP 和微生物体内的许多生理活动都有关

系，比如运动性、生物膜的形成、群集反应等[33,41-42]，

ppk和 ppx基因敲除之后，菌体内 polyP的含量都

有所减少，ppk 的突变体相对于野生型减少的尤

为明显，并且严重影响了生物膜的形成、运动能

力、微生物体的群集反应以及抗毒能力。这些丧

失 polyP 的菌体都表现出了对环境压力敏感和脆

弱，比如紫外照射、强氧化、缺氧、抗生素污染、

高温、干燥等[11,38-39,44-45]，在这些极端的环境下，

polyP发挥了重要的作用。这些抗性看似独立，其

实是相互联系的，细菌在不适宜的生存条件下会

调动以 polyP为核心的几种自我保护机制：(1) 形

成生物膜[46]。生物膜是一个个细菌通过聚集，表

面接触所形成的，聚集的过程细菌需要相互交流，

传递信号(群集效应)，这个信号可能就是关键的

环境刺激因素，或群集运动逃逸危害，或形成生

物膜。生物膜是菌体的一个保护隔离层，具有很

高的耐受性，除了抗紫外照射、高温和干燥之外，

对抗生素等杀菌剂以及宿主免疫防御机制有很强

的抗性，生物膜被证实可以保护细菌体免遭单过

硫酸钾、氯化铵、过氧化氢和戊二醛的危害，     

C. perfringens 生物膜保护机制普遍应用于农场和

食品加工环境[47]。究其原因，是由于 polyP磷酸基

团上连接的氢键有极强的亲水性，导致 polyP结合

大量的水，持水性很高，有助于悬浮和凝胶[10]，

同时，菌体产生的 polyP可以和碳酸盐结合形成核
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壳结构的颗粒[48]，进一步促进了生物膜的形成。

(2) polyP作为蛋白伴侣，强氧化、高温、抗生素等

压力会导致相应蛋白的伸展或聚合而产生对细菌

的损害作用[49]，polyP 有类蛋白伴侣的特性，它和

核蛋白的赖氨酸残基共价结合，通过非酶促的机理

发生后翻译的多磷酸化作用 Polyphosphorylation，

它和其他的蛋白修饰作用(磷酸化和焦磷酸化)非

常相似[50]，从而阻止蛋白变性；凭借其灵活的链

状大分子结构，以不依赖 ATP的方式高亲和度地固

定蛋白质的构造，从而抵抗蛋白毒性压力[51]。(3) 在

毒素-抗毒素系统(Toxin antitoxin system，TAS)中，

polyP 大量积累，它不需要转录激活 yefM/yoeB 

TAS，而是调节 Lon蛋白酶降解抗毒素，抗毒素浓

度的降低激活了毒素的增加[52]，形成细菌的自我

保护机制。 

polyP 作为负聚合电解质，可以大量结合 H+

和金属离子，所以担任了 pH缓冲剂、渗透压平衡

剂、金属离子的螯合剂的角色[11,40,46,53-54]，同时参

与了跨膜运输，在化工工业、环境工程和医疗卫生

上有不可替代的作用。Pavlov 等发现，从细菌到

真菌的细胞膜上都存在一个 PHB/Ga2+/polyP 的复

合体，它在细胞膜的磷脂双分子层上形成一个通

道，可以控制其电导率，对阳离子有选择透过性，

控制体外遗传物质的进入[55]，也能抵挡一些有毒

物质进入细胞，起到了防御作用。polyP水解释放

磷的过程中，磷的排出会增加跨膜质子梯度[10]，

有利于物质顺着电化学梯度进行跨膜转运。新的研

究还发现 Streptomyces lividans的 PPX具有磷脂酶

D (PLD)的活性[56]，后者不仅是一类重要的磷脂水

解酶，也是一类重要的跨膜信号传导酶。polyP和

Mn2+螯合形成 Mn2+-polyP复合体，进而被 PPX酶

水解成 MnHPO4，实现对重金属 Mn的解毒作用，

与此同时，MnHPO4 可以有效地抵抗 O2
−离子的氧

化作用[50]。Gloeomargarita lithophora这株蓝藻在不

影响自身生长速率的前提下积累碱土金属Sr和Ba，

对这类元素的地球化学循环有着重要的意义，这得

益于菌体内的 polyP和碳酸盐颗粒，两者形成核壳

结构[48]，Sr和 Ba固定于其中从而免于给细菌带来

伤害。污水除磷系统中的高效聚磷菌，(Polyphosphate 

accumulating organisms，PAOs)，它们可以大量积累

polyP 而除磷，同时菌体利用 polyP 的 PO4
3−-P 进

一步缺氧去除 NOx，实现脱氮过程
[57]。而且在酸

性条件下，PAOs的聚磷活性更高，群落的宏基因

组学分析发现了丰富的 ppk、ppx基因[58]，这是由

于 polyP在环境压力下会大量积累，所以推测在其

他一些复杂水质的污水如高盐和重金属污染等，

PAOs也会有同样的特性，从而给处理这些较难处

理的污水带来便捷。总之，链状的灵活性以及拥有

许多负电性引力结合位点这两个绝妙的优点，使得

polyP 在感应了外界不利于生存的环境变化之后大

量积累，并和其它因子(如 pppGpp等)联合反应，非

常活跃地参与了诸多调节活动(表 1)。 

3  polyP 对于菌体适应寡营养环境的调节 

3.1  饥饿压力引起的联合调控 

研究表明，polyP参与了细菌在延迟生长期(营

养物质匮乏的状态下保持休眠但仍然是活的这种

生理状态)的耐受性和抗性活动[33,64]。首先，单从

polyP自身来看，它可以为细菌提供 P源和能量，

polyP颗粒上结合的蛋白质和糖类等也可提供少量

的营养物质。Albi 研究发现，原核生物可以在光

合作用中利用 polyP合成葡萄糖-6-磷酸，并高效地

从 polyP 中获得能量来代替昂贵的 ATP[5]。polyP

参与抗寡营养环境的过程是十分复杂的，需要相关

的酶以及一些其他生物因子参与(图 2)。RelA介导

的应激反应是细菌适应饥饿压力的关键，RelA 整

合几种环境诱因，可以快速地转变激活和灭活状

态，使其对新的环境诱因感应变得敏感，并且合成

信号素(p)ppGpp，它可以综合地重调转录、翻译和

复制程序[65]。氨基酸浓度贫乏会唤起应激反应的

主导信号因子(p)ppGpp 酶，(p)ppGpp 酶通过抑制

PPX酶的活性来提高 polyP的积累，还会抑制蛋白

质的合成和 DNA的复制进而抑制细胞的生长，控

制细菌的生长率，它通过缩减非生长细胞的不必要 
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的活性来调控基因的表达。除此之外，(p)ppGpp

还会刺激 RpoS 在稳定期的积累[36]，RpoS 为稳定

期调控子，许多稳定生长期中的基因都依赖于

RpoS 蛋白的表达，如氨基酸的运输和代谢基因、

蛋白合成基因、糖代谢基因、核苷代谢基因以及铁

的吸收和储存基因等[66]，很大程度地调控着饥饿

压力应答。非常类似的一个过程，在氮磷元素缺乏

时，ppx的表达受代替 σ因子(RpoS)控制[42]，polyP

积累并在饥饿压力应答这一复杂的过程中发挥作

用，促使了稳定期 σ因子(RpoS)的最佳表达[33,67]。

Yang 等在研究人体幽门螺杆菌时发现，饥饿时期

polyP的积累可以通过结合 σ因子直接作用于转录

过程，σ因子 N端富含赖氨酸的区域荷正电，是和

polyP 的结合位点，因此，polyP 被认为是幽门螺

旋杆菌在饥饿压力下调节基因表达的信使[63]。还

有一种饥饿压力存活机制是，polyP 可以结合 Lon

蛋白酶(负责把损坏的蛋白分解清除掉)分解核糖

体蛋白来供给氨基酸[59,68]。 

综上所述，当细菌处于饥饿状态或氨基酸缺乏

时，以 polyP为核心的信号因子便活跃起来，联合

抵抗饥饿压力(图 2)。我们推测 polyP 在营养物质

极度缺乏时的三种作用机制：(1) 直接提供能源和

其身缠绕的营养物质；(2) 作为信号因子，和一些

特定的酶、基因、RNA相互作用(图 2)完成复杂的

调节过程以提高细菌的耐受性。例如在蛋白的翻译

后修饰过程中，polyP的磷酸基团和目标蛋白的赖

氨酸残基共价结合，完成多聚磷酸化作用[69]，从

而控制蛋白质的活性变化(比如使酶活性化或钝

化)，实现信号传导，调动和参与饥饿压力应答。此

外，研究发现许多蛋白的亚结构组成中都还有荷正

电的半通道，被推测为 polyP结合蛋白的区域[70]；

(3) 改变了能量和营养物的代谢通路以适应低营养

环境，如 Yano等的研究发现，在极端寡营养环境

下 Rhodococcus erythropolis N9T-4体内的 polyP合 

 

表 1  polyP 在菌体内的功能 
Tabe 1  The functions of polyP in bacteria 

菌种 

Bacterial strain 

表型观察 

Phenotypic observation 

文献 

Reference 
Pseudomonas aeruginosa 在寡磷环境中不能生长 

丧失生物膜形成、运动和群集反应能力 

β-半乳糖活性降低、绿脓菌素等合成减少 

[42] 

Lactobacillus spp. 抵抗高盐、低 pH、氧化压力的能力减小 [41] 

Pseudomonas putida 对紫外照射、热击、抗生素、重金属变得敏感 

细胞膜形成和运动能力降低 

延迟稳定期的成活率降低 

[33] 

Escherichia coli 抗渗透性和酸性压力的能力降低 [40] 

核糖体蛋白的降解速率翻了 3倍 [59] 

Streptomyces coeli 放线菌紫素的合成量增加 

只能在富营养中生长且不能形成孢子 

对 H2O2的毒效应变得敏感 

[38] 

Campylobacter jejuni 入侵宿主细胞和胞内存活能力减弱 [60] 

Mycobacterium smegmatis 在氧化应激、表面压力(清洁剂)下存活率降低 

在缺氧条件下生存能力骤降 

[61] 

Salmonella typhimurium 对 H2O2的氧化应激反应基本丧失 [45] 

Yeast 失去了对胞内 ATP和磷的平衡调节能力 [43] 

Rhodococcus erythropolis N9T-4 胞内海藻糖合成增加、糖原合成减少 [62] 

Helicobacter pylori 饥饿环境下细菌过早死亡 [63] 
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图 2  饥饿压力应答 
Figure 2  Starvation stress response 

 
成和海藻糖、糖原的代谢途径有关，该菌敲除了

ppx基因后，体内海藻糖的累积增加，而糖原却反

之[62]。海藻糖具有稳定生物膜(细胞膜)和蛋白质结

构及抗干燥的作用，糖原是菌体内的储备多糖，可

以供能和供碳，它们和 polyP一起应对饥饿压力。 

3.2  寡营养菌和 VBNC 状态 

polyP 参 与 了 细 菌 VBNC (Viable but 

non-culturable)状态的形成，这个状态被广义地定

义为细胞进入不可培养状态来抵御环境压力，但是

仍然维持可观测的、降低的生命代谢活性(比如降

低呼吸速率、营养物质转运和大分子的合成)，此

过程中 RpoS感应并与一些特定的蛋白结合，使菌

进入这个状态，同时，生活在寡营养状态下的极端

微生物，如 Campylobacter jejuni 由于基因含量相

对较小，可能缺乏一些典型的压力反应系统，通过

一些特定的酶和 polyP 结合来投入这个状态以维

持活性 [71]，以此整合和简化了压力反应。Vibrio 

cholerae 也被研究证实在营养物质匮乏的条件下

会进入 VBNC 状态，同时还会改变菌体形态，变

为球形，增大了比表面积以便营养物质的吸收[72]，

而 polyP恰好也与菌体的形变有关[46]。Hammes等

在研究不同水环境中微生物体内 ATP 的含量时也

发现，当处于饥饿环境时，菌体变小且 ATP 含量

显著降低[73]。此外，Rao等的研究中发现 3个现象：

(1) 在饥饿条件下，细胞如同狼群效应一般发生

群集反应，通过分泌细胞壁裂解酶和抗生素，聚

成一个密实的球状多核子实体以及抗逆性的粘孢

子；(2) 营养物质缺乏的情况下细菌存活的机制之

一就是发生捕食行为，而成为捕食者还是被食饵取

决于其是否有 ppk1和 polyP；(3) 对 ppk1和 ppk2

的代谢研究中发现有新型抗生素的产生[11]，增加

了细菌的毒力。此外，在 ppk突变体中以及磷缺乏

的情况下也会产生抗生素[74]，抗生素是细菌抵抗

环境压迫的有力盾牌。 

Wang等研究在自然界中，大部分微生物具有

尺寸微小、不易或不可培养的生理特性，而由于

检测方法的局限性，许多微生物不能通过传统的

培养方法(如平板技术)所分离检测，人们对其认

识还很有限，这类细菌被微生物学家称为“看不见

的主体(Unseen majority)”，又称超微细菌[75]。超

微细菌体积不足 0.1 μm3，被认为是地球上最小的

生命，在广阔的海洋中，超微细菌的浓度可达到

(0.5−5)×105 cells/mL[76]。在淡水湖泊河流以及土壤

中也有超微细菌的存在，并且为优势菌[77-78]，这些

环境通常营养物质浓度特别低，被称为寡营养环

境，所以它们的另一个名字为寡营养细菌[79]。在

营养物质缺乏的环境中，这类细菌通过流线型管理

和基因缺失来简化营养物质的代谢方式，如避开一
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些不必要的酶，相应地减少这些酶的基因以及酶

的合成[76,80]。而且寡营养细菌单位体积活性比普

通的大细菌活性更高，在营养物质浓度充足时，吸

收效率很高且会把营养物质储存起来，在寡营养时

的吸收系统缓慢但是高效，对一些高能量的营养物

质有较强的亲和力和追踪能力[81]，且它们可以利

用更广泛的营养物质[82]，生长代谢方式经济有效。

Temperton等已经证实了在海洋微生物中普遍存在

polyP代谢相关基因，且 polyP代谢在寡营养环境

中有很重要的作用[83]。海洋及其他淡水环境中超

微细菌经常保持 VBNC 状态，简化遗传和代谢系

统，减少对营养物质和能量消耗以及生物大分子的

合成，降低呼吸速率和减缓细胞分裂。同时，寡营

养菌属于一种极端微生物，除了能在寡营养环境中

生长以外，还对其他的一些环境压迫有较强的适应

性。而普遍存在于微生物体内的 polyP对环境压力

有一定的适应和调节能力，因此推定 polyP在超微

细菌适应寡营养环境及其他环境压力的过程中具

有重要的作用。 

4  应用和展望 

polyP存在于所有的生物中，且在一些细胞内

占了相当大的体积 (细胞质体积的 37%)和干重

(30%)，研究者推断早在生命起源之前就有 polyP

的存在[11]，它在细胞的代谢和环境压力胁迫下发

挥了多种不可替代的调节作用。polyP活跃于细菌

中，使细菌在大幅度的温度和 pH值波动、紫外暴

露、寡营养、高重金属浓度等极端环境下保持耐受

性和活性[12,46]。由于其独特的化学结构，polyP可

以和酶、DNA、RNA等生物因子相互作用，在各

个层面上调节生命活动，从简单的能量供给与物质

代谢和转运，到信号传导，再到蛋白质的合成与基

因的表达和修复，它会继续参与“物竞天择，适者

生存”的生物进化过程。 

大到海洋生态环境，小到生产生活的实际应

用，polyP扮演了许多重要的角色：在磷浓度极低

的马尾藻的研究中发现，光合浮游菌中富含 polyP，

海洋微生物的 polyP 积累和代谢是整个海洋环境

中 P元素循环的重要环节[84]；作为阻燃剂、肥料、

食品添加剂、防腐剂、凝血剂、骨骼替代材料、释

药剂、洗衣液添加剂等[9,85]，它也渗入到人们日常

生活的方方面面。研究人员把 PPK 等酶聚合到细

菌的包涵体中，作为固定化生物催化酶广泛地应用

于工业化学合成[86]，polyP的微生物积累和化工生

产之间如果可以相辅相成，联合应用，这个新的视

角会带来更大的贡献。 

polyP在环境治理领域具有广泛的应用潜力。

Nagata 等通过把细菌体内的 ppx 基因转移到烟草

中，成功实现了对汞污染土壤的植物修复[54]。污

水处理中，聚磷菌在高效除磷系统中承担了主要

作用[24]，对水体富营养化也有一定的作用。在生

活污水的生物处理工艺中，常常因为一些重金属

离子的存在而使一些参与有机物代谢的酶变性失

活，可尝试投加适量的聚磷酸盐或是聚磷酸盐菌

以改善此类状况。嗜极性微生物及其产生的 polyP

也将在环境修复上具有很好的前景，如对微污染

水体或土壤的重金属解毒，饮用水的软化和除盐。

工业废水中一些酸性、高温和高盐等极端环境也

可以尝试通过它们净化，如在各种生物反应器中

投入野生的或基因构建的聚磷酸盐菌，它们对这

些难生物处理的水质有较强的适应性，保持活性

和降解能力，而且当环境猛烈变化时细菌可以大

量产生 polyP，因此有极强的稳定性和较强的世代

时间，抗水力负荷强，从而更经济、更广泛地净

化废水。 

另一方面，虽然某些致病菌产生的 polyP 由

于其超强的抗性，是一些疾病难以治愈的元凶，

但是它的代谢会引起一些新型抗生素的合成，这

在医学和药物化学上具有重要的价值。polyP被证

实具有 HIV抗性[87]，并且参与了哺乳动物体内癌

细胞增殖[88]，这有可能会推动对人体免疫缺陷病

毒和癌症治疗的发展。有研究发现一种药物可以

抑制 PPK酶的活性，增强 PPX酶的活性，以减少

菌体内 polyP 的合成，从而降低菌体的抗性和毒

理效应，来治疗诸如铜绿假单胞菌、霍乱弧菌等
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病原菌给人体带来的疾病[89]，以 polyP 为核心的

代谢体系会给新药物的研发提供靶点。总之，

polyP具有超凡的生物活性，它的代谢调控和生物

转化作用给医学卫生、环境保护和工业应用提供

了更具吸引力的选择，以 polyP 为中心的环境压

力调控网庞大而复杂，研究者可以通过基因工程

和结构生物学等先进的科学技术继续深入阐明具

体的调控脉络，为环境污染治理和医学领域提供

更多的研究应用基础。 
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