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摘   要：硫酸盐还原细菌(sulfate-reducing bacteria，SRB)形成的生物被膜是微生物导致金属锈蚀

行为的主要原因，同时也是重金属污水微生物修复技术的关键因子。生物被膜形成及调控机制研

究对 SRB 的防治和利用均十分重要。本文综述了近年来 SRB 生物被膜的研究进展，包括 SRB 生

物被膜的胞外多聚物组成和控制因子，并着重阐述了目前已知的调控因子对 SRB 生物被膜形成的

影响。 

关键词：硫酸盐还原细菌；生物被膜；胞外组分；控制因子 

Formation and regulation of sulfate-reducing bacteria biofilm: 
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Abstract: The biofilm of sulfate-reducing bacteria (SRB) is regarded as the main culprit of the 

microbially influenced corrosion, but it is also the key to the microbial remediation of heavy 

metal-polluted water. The formation and regulation mechanisms of biofilm are very important for SRB 

control and utilization. In this study, we summarized the research progresses on SRB biofilm, including 
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extracellular components of biofilm and biofilm control factors, and elucidated the role of regulators in the 

biofilm formation. 
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硫酸盐还原细菌(sulfate-reducing bacteria，

SRB)是一类广泛存在于自然界中的厌氧细菌，

主要分布于细菌的 5 个门 60 个属 220 多个种。

例如变形菌门的脱硫弧菌属(Desulfovibrio)，厚壁

菌门的脱硫肠状菌属(Desufotomaculum)、脱硫

鼠孢菌属(Desulfosporomusa)和脱硫芽孢弯曲菌

属(Desulfosporosinus)，硝化螺旋菌门的热脱硫

弧菌属(Thermodesulfovibrio)，以及热脱硫杆菌

门的热脱硫杆菌属(Thermodesulfobacterium)等。

硫酸盐还原菌在古菌中也有少量分布，如广古

菌门的古丸菌属 (Archaeoglobus)及泉古菌门

的 热 分 支 菌 属 (Thermocladium) 、 暖 枝 菌 属

(Caldivirga)等[1]。SRB 在生命活动中通过还原

硫酸盐或其他氧化态硫化物作为电子受体来异

化有机物质，并且在土壤、海水、温泉、污泥、

污水、含硫沉积物、动物肠道、排泄物等诸多

环境中均有分布，因此是地球硫循环中不可或

缺的一员[2]。 

生物被膜广泛存在于自然和人工环境中的

有机或无机物质表面，是一种微生物或多种微生

物共同形成的大量细菌聚集膜样物。这类膜状结

构是由细胞分泌的胞外多糖(exopolysacchride，

EPS)、蛋白质和核酸等组成的复合物将自身包

裹其中而形成[3]。在厌氧环境中，SRB 能以有

机物、氢气(H2)等作为电子供体还原硫酸盐，

产生硫离子(S2−)、硫氢根离子(HS−)、硫化氢

(H2S)和有机酸等氧化剂。随着 SRB 在金属表面

附着形成生物被膜，上述代谢产物能氧化金属

使其成为离子状态并表现为点状锈蚀，这一类

以 SRB 为主的微生物介导的金属锈蚀行为被称

为 microbially induced corrosion (MIC)[4]。金属

锈蚀每年在全球范围内造成 2.5 万亿美元的经

济损失，约占全球生产总值的 3.4%，而 MIC

占其中的 30%，MIC 多发生于原油生产、自来

水产业等管道系统及码头、港口和码头上的钢

桩等环境[5]，如 SRB 的生物被膜能引起埋藏于

地下的天然气传输管道锈蚀泄露，产生的 H2S

等易导致原油酸化[6-7]。因此，抑制和清除 SRB

生物被膜在 MIC 控制领域至关重要。 

另一方面，由于 SRB 代谢产物具有强还原

性，是水体微生物修复领域中重金属污染治理

的主要应用细菌[8]。不同于其他污染物的可降

解特性，重金属污染物具有在环境中循环、富

集和无法降解的特性[9]。SRB 的胞外电子传递

过程能使重金属离子发生价态还原反应，降低

毒性；而代谢产生的 H2S 等强还原性产物也能

与水体中的重金属离子结合形成金属硫化物沉

淀，从而实现从污水中去除重金属离子。目前

该技术的应用瓶颈在于，高浓度重金属离子及

强酸环境等条件容易抑制细菌生长，从而降低

净水效率。生物被膜中由 EPS、蛋白质和核酸

等组成的胞外复合结构能有效吸附污水中重金

属离子和有机化合物[10]，在细菌周围形成良好

的微环境，帮助细菌抵御外界不利因素，从而

增强污水处理效果[11]。因此，了解 SRB 的生物

被膜形成和调控机制，对于控制 SRB 和增强净

水效率具有重要意义。 

SRB 研 究 的 主 要 对 象 是 脱 硫 弧 菌 属

(Desulfovibrio)细菌。该属细菌为革兰氏阴性

菌，严格厌氧，不产芽孢，菌体呈弯曲或螺旋

杆状，极生鞭毛；生长温度范围较广，一般为

30 °C，最适 pH 为 7.0−7.8，生长对数期严格受
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氧气抑制，稳定期可抵御氧气胁迫；碳源为乳

酸钠、丙酮酸钠、二氧化碳等；氮源为铵盐[12]。

目前研究模式菌株为 1946 年从英国肯特郡希

尔登伯勒海岸污泥中分离并鉴定的 D. vulgaris 

Hildenborough 菌株[13]。本文对近年来以 D. vulgaris

为主要研究对象的 SRB 生物被膜领域研究进展

进行综述，主要讨论其生物被膜的胞外多聚物

组成、控制因子的发现及可能的调控机理。 

1  硫酸盐还原细菌生物被膜的胞外

组成及相关合成基因 

多年来对大肠杆菌(Escherichia coli)、铜绿

假单胞菌(Pseudomonas aeruginosa)等病原细菌

生物被膜的研究表明，细菌生物被膜主要是通

过产生 EPS、基质蛋白和胞外 DNA (extracellular 

DNA，eDNA)形成复杂的多聚物结构将细胞包

裹其中而成[14]。 

在 SRB 中，Beech 等在 D. desulfuricans 于

低碳钢表面形成的生物被膜中观察到丰富的

EPS，并通过气相色谱等方法鉴定出这类 EPS 主

要为甘露糖、葡萄糖和半乳糖的聚合物[15]。然而

Clark 等通过模式菌株 D. vulgaris Hildenborough

的质粒消除突变株 ΔMP 与野生型菌株的电镜

观察，综合生物被膜胞外组分鉴定比较、生物

被膜的蛋白酶处理分析等结果，认为 SRB 的生

物被膜构成与其他细菌不同，主要组分为蛋白

质，伴有少量 EPS[16]，但该研究未进一步证明

具体的蛋白组分构成及相关合成基因。同时，

该研究还证实质粒消除突变株 ΔMP 生物被膜

形成能力及运动能力均有下降[16]。Poosarla 等

依据基因组分析发现，ΔMP 菌株中所消除的大

质粒 pDV[13]携带 41 个 EPS 合成相关功能基因，

而在染色体上也存在至少 67 个 EPS 合成、运

输相关基因 [17]，因此上述结论尚不足以解释

SRB 的生物被膜构成。此外，Poosarla 等还

发现，尽管蛋白酶处理确实可以有效地清除    

D. vulgaris 生物被膜，但一些商业化的糖基水

解酶类，如纤维素酶、木聚糖酶等同样也能清

除大部分的生物被膜；随后通过 EPS 染色观察发

现 D. vulgaris 生物被膜的胞外多聚物中含有以

甘露糖、N-乙酰半乳糖胺和果糖为组分的 EPS，

并且证实 D. vulgaris 生物被膜的形成受到体外

添加甘露糖及其同型物的胁迫抑制，综合这一

结果及上述全基因组 EPS 合成基因簇分析，

确定了相关的是甘露糖多聚物组分相关基因簇

(dvu0685−dvu0698)、N-乙酰半乳糖胺相关基因

簇 (dvu0319−dvu0331) 和 果 糖 相 关 基 因 簇

(dvu0072−dvu0093)[17]，这些基因的功能及 EPS

的合成调控机制等还有待进一步深入研究。SRB

生物被膜 eDNA 相关组分目前尚未见报道。 

2  硫酸盐还原细菌生物被膜的控制

研究 

SRB 生物被膜控制的研究十分重要，但由

于机制理论研究较少，目前油田、管道防锈等

领域主要利用各类杀菌剂进行 MIC 防控，而在

水体修复领域中的增效应用研究则尚处于初步

探索阶段。 

杀菌剂根据性质一般分为氧化型和非氧化

型。2,2-二溴-3-次氮基丙酰胺(DBNPA)为常用

的氧化型有机溴类杀菌剂，其分子能快速渗透

进细胞，通过氧化胞内蛋白质及酶类最终导致

细胞的死亡，并且由于该分子能直接渗透到生

物被膜深处杀死细胞，因而具有良好的生物被

膜清除性能[18]。DBNPA 适用于碱性水环境下的

快速杀菌，并能自行降解成无毒害的二氧化碳、

氨气和溴离子，比二氧化氯、次氯酸钠等氧化

型杀菌剂更安全，但这些氧化型杀菌剂均存在
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加剧金属腐蚀等副作用[19]。 

目前油田行业大多使用非氧化型杀菌剂，

包括季铵盐杀菌剂、季鏻盐杀菌剂和醛类等。

季铵盐杀菌剂及新一代季鏻盐杀菌剂产品是 

一种抗菌性表面活性剂，其杀菌原理是改变细

菌细胞膜的通透性，使菌体物质外渗，阻碍其

代谢而使细菌死亡，同时作为表面活性剂对包

含生物被膜的污泥具有较强的剥离作用，从而能

有效杀死污泥下层的 SRB[20]。目前抗菌性表面

活性剂中最常用的是四羟甲基硫酸磷(THPS)。

THPS 属于季鏻盐杀菌剂，具有优良的生物被膜

清除、杀菌性能，同时由于仅含有短侧链，不

会像其他季铵盐或季鏻盐杀菌剂一样因产生泡

沫而发生吸附导致杀菌效果发挥不完全[21]。然

而长期单独使用存在细菌产生抗药性的问题。

戊二醛等醛类杀菌剂的杀菌机理为通过渗透进

入细胞抑制细胞膜蛋白质的合成，改变蛋白质

性质，导致细胞死亡；戊二醛等醛类杀菌剂毒

性较大且不能自行降解，长期使用易造成环境污

染，但具有杀菌效果好、应用广泛且快速杀菌的

特点，多与其他杀菌剂复配使用[22]。 

投加硝酸盐也是抑制油藏中 SRB 的一种常

用方法。由于硝酸根接受电子能力更强，氧

化还原电位较硫酸盐高，通过向油田地层中

加入低浓度的硝酸盐或亚硝酸盐，可使其代

替硫酸盐成为电子受体，刺激并促进环境中

的硝酸盐还原细菌 [23]、反硝化细菌 [24]快速生

长，从而与 SRB 形成生态位上的竞争关系以

抑制 SRB 活性。然而该方法中的硝酸盐或亚硝

酸盐浓度控制与调控细菌生长的关系还有待于

进一步研究。 

上述防控技术主要以杀灭 SRB 为主要手

段，大多存在杀菌剂在环境中的滥用及微生

物产生抗药性等问题。鉴于生物被膜是 SRB

附着于金属表面进而产生腐蚀的关键，因此，

针对生物被膜的驱散而非细菌的灭杀是新  

一代环保型缓蚀剂的发展方向。Wood 等发现

P. aeruginosa 稳定生长期的发酵上清液经浓缩

4 倍后能在 1 h 内清除 92%以上的 SRB 生物被

膜，同时却不会杀死细胞，经过对发酵上清液

组分的分析发现是 P. aeruginosa 分泌的鼠李糖

脂起到了关键作用[25]。鼠李糖脂是一类由多种

同族结构组成的混合物，属于糖脂类的阴离子

表面活性剂，在清除细菌生物被膜方面表现优

异，具有很强的应用前景，其工作机制和混合

物的配比优化还有待于进一步研究 [26]。Wood

等还发现商业化的鼠李糖脂对 SRB 生物被膜的

处理效果不如 P. aeruginosa 发酵上清液，认为

这可能是由其中同系物混合比例不同造成[25]。 

细菌生物被膜是细胞镶嵌聚集于胞外复合

结构中的群体性行为。由于外界条件的改变，

如营养物质的变化[3]，细菌能降解自身的生物

被膜，从而释放细胞进入自由生活状态[27]，这

一过程需要细菌产生分泌型酶类。利用细菌自

身产生的降解酶类进行新一代环保型缓蚀剂的

研发也符合针对生物被膜的驱散而非细菌的灭

杀的思路。模拟这一自然过程，EPS 降解酶[28]、

蛋白酶[16]及一些小分子抑制物[29]已经在实验室

中被成功地用于生物被膜的降解和清除。在鉴

定了 SRB 胞外多糖组分及基因簇后，Zhu 等[30]

通过生物信息学分析，预测出 SRB 基因组中含

有 19 个可能的糖基水解酶家族蛋白基因，其中   

8 个为可能的分泌型 EPS 水解酶基因；经过蛋

白质的异源表达纯化及酶活检测，证实其中

DisH 蛋白是一种 N-乙酰己糖胺酶，具有水解

N-乙酰半乳糖胺(GalNAc)和 N-乙酰葡萄糖胺

(GlcNAc)的活性，体外添加纯化的 DisH 蛋白能

有效抑制 SRB 生物被膜形成，同时也能用于清

除已形成的生物被膜；而且 DisH 对于 SRB 的生

长无影响，不具有抗菌活性；此外，由于 GalNAc
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和 GlcNAc 为常见细菌生物被膜 EPS 的组分，

DisH 还能抑制和清除其他细菌生物被膜，如

E. coli、P. aeruginosa、枯草芽孢杆菌(Bacillus 

subtilis) 和 金 黄 色 葡 萄 球 菌 (Staphylococcus 

aureus)等，具有良好的应用开发潜力[30]。 

3  硫酸盐还原细菌生物被膜的调控

机制 

3.1  群体感应系统 

细菌生物被膜的调控目前研究较为清楚的

是群体感应(quorum sensing，QS)调控和体内第

二信使(c-di-GMP)参与的调控机制。QS 是细菌

通过胞外信号分子进行细胞间通讯交流以协

调的群体性行为，通过称为自体诱导物的细胞

外小分子信号的产生、释放、累计和感应来完

成[31]。不同的细菌往往采用不同的自体诱导物

作为信号分子。革兰氏阴性细菌一般使用酰基

高丝氨酸内酯的系列衍生物 (acyl-homoserine 

lactone，AHL，如假单胞菌属[32])、呋喃酰硼酸

二酯(AI-2，如弧菌属[33])等，或者同时利用多种

信号分子，例如 AI-2 也被认为是一种通用型种

间通讯信号分子[34]。QS 的作用机制可简化为细

菌通过 LuxS 家族信号分子合成酶类产生不同

的 AHL 分子信号，当细胞密度发生变化时，

AHL 信号浓度随之变化，细胞膜上 LuxR 家族

受体在结合 AHL 信号后寡聚化并结合至 DNA，

从而调节下游靶标基因的转录[35]；或者双组分

调控系统的跨膜组氨酸激酶结合 AHL 分子后

通过磷酸化作用激活下游转录调控因子，也能

借此调节下游靶标基因的转录[36]。因此，对 QS

信号分子的淬灭或信号感应过程的抑制是十分

有效地控制细菌形成生物被膜的方式[37]。 

尽管人们对弧菌、假单胞菌及大肠杆菌

等常见病原菌的 QS 系统研究较为透彻 [31]，

然而对 SRB 中 QS 系统的存在及作用机制仍知

之甚少。目前仅在各种属的 3 种 SRB 菌株    

(D. hydrothermalis、D. salexigens 和 Desulfotalea 

psychrophila)基因组中发现存在 QS 系统信号分

子合成酶(LuxS)同源物编码基因，并且与大肠

杆菌 LuxS 相比氨基酸一致性较低，约为

34%[38]，其功能还有待验证。然而在典型 SRB

如 D. vulgaris 和 D. desulfuricans 等基因组中并

未找到类似家族蛋白基因。Williamson 等在研究

环境土壤基因组时发现，源于 D. vulgaris 基因组

的一个 2-异丙基苹果酸合酶基因在与 QS 信号

激活型绿色荧光蛋白(green fluorescent protein，

GFP)融合报告基因共表达时能激活 GFP，因此

推断该合成酶产物可与 LuxR 类 QS 信号感应

受体结合[39]，但该酶催化产物尚不明确。Brady

等在鉴定环境样品 DNA 中的长链 N-乙酰氨基

酸合成酶(一类潜在的 QS 信号分子合成酶)基

因时，根据氨基酸序列分析推测 D. vulgaris

的一个假想蛋白基因 (DVUA0034)的 N-端约

250 个氨基酸序列可能具有激活羧酸类化合物

的能力，但将其在大肠杆菌中异源表达后并未

检测到 N-乙酰氨基酸产物(可能的 QS 信号分

子)[40]。Kawaguchi 等通过构建 Desulfovibrio sp.

菌株 H2.3jLac 的基因组 fosmid 文库，并利用

其研发的体外无细胞 QS 信号分子快速鉴定系

统鉴定出部分克隆子能产生 AHL 信号分子，

包括 C6-AHL、oxo-C6-AHL、C8-AHL、C10-AHL

和 C12-AHL[41]，但对于哪些基因产物负责产

生这些 AHL 信号分子则未见报道。Scarascia

等对 D. vulgaris 施用 QS 信号分子 AHL 的混

合物(C8-AHL、C10-AHL 和 C12-AHL)及 QS 抑

制剂的混合物 [bromofuranone、 3-oxo-D12-N- 

(2-oxocyclohexyl)dodecanamide 和 γ-aminobutyric 

acid]，发现不同处理下细胞数量变化不大，但

细胞内 ATP 活跃程度不同，尤其是 QS 处理在
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D. vulgaris 钢铁腐蚀上有显著的影响。该研究

经转录组分析发现，不同处理下出现显著上调

或下调表达的基因包括一些双组分调控系统、

ATP 合成酶、载体蛋白及乳酸、丙酮酸代谢、

硫酸盐还原代谢、鞭毛合成和胞外多糖合成等

相关基因[42]，但仍未指明可能的群体感应控制

系统的存在。 

3.2  第二信使 
环二鸟苷单磷酸(cyclic-di-GMP，c-di-GMP)

是一种广泛存在于细菌中的第二信使。细胞内

c-di-GMP 浓度水平变化参与调节细胞的运动

性、黏附能力、生物被膜的形成、不同条件下

的群体感应调节、毒力因子表达等多方面细胞

行为[43]。c-di-GMP 浓度水平的控制是通过二鸟

苷酸环化酶(diguanylate cyclase，DGC)和磷酸二

酯酶(phosphodiesterase，PDE)来进行，DGC 含

有 GGDEF 结构域，能利用 GTP 合成 c-di-GMP；

PDE 含有 EAL 或者 HD-GYP 结构域，能将

c-di-GMP 降解成 pGpG 或者 GMP 分子；在生

物被膜调控方面，一般认为当细胞内 c-di-GMP

浓度低时，细菌表现为浮游生活状态；当胞内

c-di-GMP 浓度高时，细菌粘附聚集形成生物被

膜[44]。例如，将已知功能的 E. coli c-di-GMP 结

合蛋白BdcA[45]和PDE酶YhjH[46]在P. aeruginosa

中分别异源表达，通过 BdcA 竞争结合或 YhjH

降解 c-di-GMP均可降低细胞内 c-di-GMP浓度，

同时发现生物被膜的形成也均被显著抑制了。 

Rajeev 等依据 c-di-GMP 调节蛋白含有

GGDEF、EAL 或者 HD-GYP 结构域，在 SRB

研究模式菌株 D. vulgaris Hildenborough 的基

因组中预测了 8 个 c-di-GMP 响应调控因子，

体外实验证实其中属于 DGC 的 DVU2067、

DVU0636 具备 c-di-GMP 合成能力；DVU0722、

DVUA0086 和 DVU2933 是镁离子依赖的 PDE，

能将 c-di-GMP 转化为 pGpG；同时含有 GGDEF

和 EAL 结构域的 DVU0408 未表现出 DGC 活

性，但具有 PDE 活性；DVU0330 和 DVU1181

则未表现出 c-di-GMP 相关酶活；利用转座子插

入的基因中断突变，作者发现 DGC 中 DVU0636

的功能缺失对 D. vulgaris 生物被膜中的胞外碳

水化合物及蛋白质比例有显著影响，DVU2067

的缺失使得该菌株在浮游生活状态下有更长的

生长迟滞期，其他 PDE 蛋白的基因敲除菌株表

现为稍显推长的生长迟滞期[47]。 

3.3  σ54 因子依赖型调控因子 

σ54 依赖型调控子家族又被称为细菌增强

子结合蛋白(bacterial enhancer binding protein，

bEBP)。bEBP 是一种转录开关，通过其蛋白质

序列的 N 端信号感应结构域接受上游组氨酸激

酶传递的磷酸化信号，以中段的 σ54 因子结合

结构域及 ATP 酶功能结构域结合 σ54 因子，以

及 C 端 DNA 结合结构域结合靶标基因启动子

的上游激活区，与 RNA 聚合酶形成复合物，开

启或增强靶标基因的转录。这类磷酸化信号感

应 bEBP 大多参与氮源代谢、甲酸盐、丙酸盐

和乙酰乳酸代谢及能量产生等，生物被膜形成

的相关报道较少。Matsuyama 等在 P. aeruginosa

中发现一个新型 bEBP 调控子 FleQ，负责调控

生物被膜的形成；其 N 端信号感应结构域并不

接受磷酸化信号，而是 c-di-GMP 信号，其为

c-di-GMP 调控生物被膜形成的关键因子[48]。 

前人经信息学分析及转录起始分析，认为

SRB 模式菌株 D. vulgaris Hildenborough 基因组

中至少包含 91 个各类调控子基因，根据其下游

靶标基因预测，认为它们可能参与了各类代谢

过程、细胞运动、压力响应及生物被膜形成等

方面的调控，其中 37 个属于 bEBP，可能分别

参与了氮源、碳源及能量代谢、跨膜运输功能

和胞外物质合成等过程[49-50]。Zhu 等[51]通过对  

D. vulgaris 浮游生活与生物被膜形成的分化初
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期转录组分析发现，c-di-GMP 相关 DGC、PDE

的基因转录无显著变化，但同时发现调控蛋白

DVU2956 的基因只在浮游生活细胞中转录，而

在生物被膜细胞中受极显著抑制；信息学分析

发现 DVU2956 属于 bEBP 家族，但其蛋白质 N

端序列既不具有保守的磷酸化信号感受结构

域，也不具有 FleQ 这类生物被膜调控子所具有

的 c-di-GMP 等信使分子感受结构域；DVU2956

的 DNA 结合结构域也与 FleQ 等不同，其调控

靶标除自身基因簇[49]外其余尚不清楚。通过构

建生物被膜时期基因超表达重组菌，发现

DVU2956 的基因超表达能显著抑制 SRB 生物被

膜的形成(抑制率为 72.0%±10.0%)，而 DVU2956

缺失突变株则显著增强了生物被膜的形成(形

成率为 130.1%±0.6%)；此外，生物被膜时期

DVU2956 基因超表达重组菌的硫化氢(H2S)产生

能力降低了 51.0%±2.0%，突变株则增加至野生

型的 131.0%±5.0%，因此 DVU2956 是 SRB 生物

被膜形成及硫化氢产生的负调控因子；通过对生

物被膜时期 DVU2956 基因超表达重组菌及空载

质粒对照菌株的转录组分析发现，DVU2956

显著诱导了高分子量细胞色素 c 复合体合成基

因操纵子 hmc[52] (dvu0529−dvu0536)以及唯铁

氢化酶操纵子 hydA/B[53] (dvu1769−dvu1770)的

转录上调，推测 DVU2956 可能是通过调节电子

传递进行生物被膜形成及硫酸盐还原代谢等的

调控[51]。 

4  结论与展望 

生物被膜状态与浮游生活状态的周期性变

化是微生物与外界环境交互作用下的一种社会

性行为。生物被膜的形成有利于细菌抵抗营养

贫瘠、抗生素和宿主免疫系统等不利因素，而

生物被膜的解离分散也便于细菌寻求更佳的生

活环境[3]。SRB 是自然界中硫元素循环的参与

者，对人类社会活动有重要影响。经多年研究，

人们发现生物被膜是 SRB 介导形成 MIC 型金

属锈蚀[4]及钝化污水中重金属离子[10]的关键形

式。深入研究 SRB 生物被膜的形成和调控，对于

进一步指导 MIC 型金属锈蚀的绿色防控以及重

金属污水生物修复技术的研发均具有重要意义。 

本文综述了近年来 SRB 生物被膜领域的研

究进展，主要得到了以下结论：(1) 明确了 SRB

生物被膜中的胞外多聚物骨架的组成由类似

鞭毛的蛋白结构和胞外多糖共同构成；(2) 发

现源自 SRB 自身的 N-乙酰己糖胺酶、微生物源

表面活性剂鼠李糖脂均有较好的应用潜力，可

用于减少广谱杀菌剂的使用，这为开发绿色

SRB 生物被膜清除剂提供了新的思路；(3) 目

前在其他细菌中发现的群体感应、第二信使等

参与生物被膜调控的系统理论都不能很好地阐

释 SRB 生物被膜的调控方式，SRB 中新发现的

对生物被膜具有调控作用的 σ54 因子依赖型调

控因子表明，其 SRB 生物被膜可能存在新型调

控机制。 

目前上述研究虽然有了突破性进展，但相

较于研究较为深入的铜绿假单胞菌、金黄色葡

萄球菌和弧菌等细菌而言，SRB 生物被膜的研

究仍存在一些亟待解决的问题，例如：(1) 体外

实验发现 SRB 可能同其他细菌一样产生 AHL

信号分子[41-42]，因此，明确 SRB 是否具备完整

功能的群体感应系统，及信号分子合成、感受

及体内信号传导机制等遗传本质，是阐明 SRB

生物被膜调控机制的关键之一。(2) 作为严格厌

氧细菌，胞外电子传递与细胞生长代谢密切相

关。上述 σ54 因子依赖型调控因子调控 SRB 生

物被膜的研究结果提示，胞外电子传递参与了

生物被膜形成和调控，这一过程的机理如何值

得关注。(3) 研究群体感应系统及胞外电子传

递之间可能存在的相互作用或关联性，对明确
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SRB 生物被膜的控制机制有重要意义。其中，

我们对上述 σ54 因子依赖型调控因子的上游感

受信号、下游调控靶标的探索，将有助于阐明

SRB 从生物被膜中解离分散，进入浮游生活状

态的调控通路和机制。此外，SRB 基因组、转

录组、蛋白质组、代谢组等方面的生物信息学

联合分析，以及应用新型成像技术示踪厌氧细

菌生活状态变化，将为发现 SRB 生物被膜形成

调控的遗传本质提供线索。由于厌氧细菌的特

殊生活方式以及现有遗传操作手段的相对匮

乏，这些研究都面临巨大的挑战。然而作为实

际影响自然和人类社会生活的重要部分，对于

SRB 生物被膜的研究将有助于加深人们对细菌

生物被膜的认识，为人工干预、利用厌氧细菌

提供理论依据。 
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