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摘   要：【目的】食烷菌是海洋烃类降解优势菌，其烷烃代谢调控机制有待深入研究。本研究拟

从食烷菌转录和翻译水平上认识烷烃降解的调控过程。【方法】分别以乙酸和正十六烷(C16)为唯

一碳源与能源，获取柴油食烷菌(Alcanivorax dieselolei) B5 菌株的转录组和翻译组数据，并整合数

据计算得到该菌在 2 种碳源培养条件下基因的翻译效率。采用基因本体论(gene ontology, GO)和京

都基因和基因组百科全书(Kyoto encyclopedia of genes and genomes, KEGG)对差异翻译和翻译效率基

因进行功能和代谢通路注释。【结果】当以 C16 为唯一碳源与能源时，B5 菌株烷烃代谢途径的

关键基因在转录与翻译水平均大量提升，包括烷烃单加氧酶、细胞色素 P450 氧化酶、醇脱氢酶

和醛脱氢酶等。KEGG 富集结果表明，翻译水平显著上调基因参与了肽聚糖生物合成、脂肪酸降

解、氯代烷烃降解、氧化磷酸化和生物膜形成等通路；翻译效率差异基因主要富集在铁载体非核

糖体肽的生物合成、氧化磷酸化和不饱和脂肪酸的生物合成等途径。通过转录组和翻译组学的联

合分析显示，为了适应烷烃氧化，B5 有效地协调了转录与翻译过程；B5 在 2 种碳源培养条件下

基因表达水平与翻译效率均呈现负相关性；全局蛋白调节因子 CsrA 和 sRNAs 参与的转录后调控

可能导致了烷烃代谢相关基因的翻译效率差异。【结论】转录组和翻译组数据的联合分析表明转

录后调控参与了食烷菌的烷烃代谢过程，本研究为进一步探究食烷菌烷烃代谢的转录后调控机制

奠定了基础。 

关键词：柴油食烷菌；烷烃降解；转录组；翻译组；翻译效率  
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Abstract: [Objective] Alcanivorax is a genus of dominant hydrocarbon-degrading bacteria in 
the marine environment, and the knowledge about the regulation mechanism of its alkane 
metabolism is limited. This study aims to decipher the regulation mechanism of alkane 
degradation by Alcanivorax at both transcriptional and translational levels. [Methods] The 
transcriptome and translatome data of A. dieselolei B5 grown in the medium with n-hexadecane 
as the sole carbon and energy source were obtained. The changes in the gene translation 
efficiency were calculated with sodium acetate as the control. Gene ontology (GO) and Kyoto 
encyclopedia of genes and genomes (KEGG) enrichment was performed for the differentially 
translated genes (DTGs) and differential translation efficiency genes (DTEGs). [Results] Both 
the transcriptional and translational levels of the key genes involved in alkane metabolism were 
significantly up-regulated when A. dieselolei was grown on n-hexadecane. These key genes 
mainly encoded alkane monooxygenase, cytochrome P450 oxidase, alcohol dehydrogenase, and 
aldehyde dehydrogenase. KEGG enrichment analysis revealed that the up-regulated DTGs were 
involved in peptidoglycan biosynthesis, fatty acid degradation, chloroalkane degradation, 
oxidative phosphorylation, biofilm formation, etc. DTEGs were mainly involved in the 
biosynthesis of siderophore non-ribosomal peptides, oxidative phosphorylation, biosynthesis of 
unsaturated fatty acids, etc. The combined analysis of transcriptome and proteome data showed 
that A. dieselolei efficiently coordinated the transcription and translation processes to adapt to 
alkane oxidation. The gene expression level and translational efficiency showed a negative 
correlation under both culture conditions. The global protein regulators CsrA and sRNAs may 
be involved in post-transcriptional regulation of genes involved in alkane metabolism, leading 
to differences in the translational efficiency. [Conclusion] The combined analysis of 
transcriptome and translatome data suggested that post-transcriptional regulation was involved 
in the alkane metabolism of A. dieselolei. This study underpins further exploration of the 
post-transcriptional regulatory mechanisms controlling alkane metabolism. 
Keywords: Alcanivorax dieselolei; alkane degradation; transcriptome; translatome; translation 
efficiency 
 
 

海洋石油污染威胁海洋生态与人类健康[1]。

烃降解微生物在海洋生境中广泛分布，其生态

功能值得深入研究[2-3]。柴油食烷菌(Alcanivorax 
dieselolei) B5 是 Alcanivorax 属的一个种，最初

分离自胜利油田黄河入海口渤海海域油污染的

表层海水，在海洋环境中广泛分布 [4-8]。菌株

B5 是一株高效石油降解菌，可降解包括支链烷

烃在内以及从 C6–C36 的多种直链烷烃[5-9]。烷
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烃氧化的一般途径是：烷烃进入细胞后首先通

过膜上的单加氧酶先将烷烃羟基化，再通过醇

脱氢酶和醛脱氢酶形成脂肪酸，最后脂肪酸进

入 β 氧化后产生的乙酰辅酶 A 进入 TCA 循环，

最终以 CO2 和 H2O 为代谢产物产出[10]。 
本实验室前期围绕食烷菌烷烃代谢网络及

调控机制进行了研究，发现了烷烃感知、趋化、

跨膜转运和代谢调控等关键因子 [11]。其中，

OmpT-2 外膜转运蛋白负责转运 C16–C24 中长

链烷烃。当烷烃存在时，ompT-2 基因上调表达，

而基因敲除后 B5 突变株丧失对相关烷烃的代

谢能力[11]。此外，发现 B5 中存在 3 种烷烃单

加氧酶，其中 2 个 AlkB 参与了 C12–C28 烷烃

氧化，一个 P450 参与 C8–C16 直链烷烃的降解[9]，

还有黄素依赖的长链烷烃单加氧酶 AlmA 负责

长链烷烃的氧化[7]。尽管前期对 A. dieselolei B5
的烷烃代谢机制开展了较为深入的研究，但对

其烷烃代谢的转录和翻译调控机制仍不清楚。

最近，通过转录组分析发现，全局蛋白调节因

子 CsrA 和 sRNAs 可能直接参与了 B5 菌烷烃代

谢途径的调控过程[12]。 
核糖体图谱测序(ribosome profiling sequencing, 

Ribo-seq)是一种基于高通量测序检测全基因组

水平 RNA 翻译的技术，基于核糖体测序技术的

翻译组则可以捕获细胞在特定环境、特定时刻

的翻译过程中的 mRNA[13]，可以为认识特定蛋

白质的功能与环境响应提供参考。Ribo-Seq 通

过对核糖体包被的 mRNA 区域又称为 ribosome 
footprint (RFs)进行深度测序，可以在全基因组

范围内监测蛋白质合成效率。RFs 和 mRNA 转

录水平之间比率的变化可用于识别感兴趣条件

下的翻译调控[13-15]。测序数据经过处理获得差

异基因后，使用 DESeq2[16]进行差异基因分析，

并且可以进一步对差异基因进行基因本体论

(gene ontology, GO)[17]和京都基因和基因组百科

全书(Kyoto encyclopedia of genes and genomes, 
KEGG)[18]富集分析。目前仅有少数几例原核微

生物的翻译组研究报道。例如，Song 等[19]通过

测定一种醋酸原菌异养和自养条件下的差异基

因表达和差异翻译水平，揭示了在转录和翻译水

平上的系统调控，评估了 2 种不同条件下的翻译

调控变化与产乙酸菌 WLP 途径(wood-ljungdahl 
pathway)和能量保持系统的关系。Shin 等[20]通过

转录组和翻译组数据系统地分析了木醋杆菌自

养和异养生长条件下 WLP 途径和能量代谢基

因的翻译效率的变化，发现在不同的生长条件

下 5ʹ非翻译区(untranslated regions, UTR)和核糖

体结合序列对该途径中基因的翻译效率有差异

调节。Bezrukov 等通过 RNA-seq、Ribo-seq 和定

量蛋白质组学分析，发现金黄色葡萄球菌内核

糖核酸酶毒素 MazF 在全基因组中的作用直接

通过切割 mRNAs 来降低翻译，间接通过减少

翻译因子和促进核糖体休眠来降低翻译[21]。 
为进一步揭示细菌烷烃降解的转录和翻译

水平上的系统调控过程，本研究通过对柴油食烷

菌 B5 在乙酸和 C16 的培养条件下分别进行翻译

组分析，并结合转录组结果剖析了烷烃和非烷烃

生长条件下典型海洋石油降解菌的基因表达特

征，计算得到了基因的翻译效率 (translation 
efficiency, TE)。研究结果将为揭示烷烃代谢过程

的转录后调控机制提供新的证据。 

1  材料与方法 
1.1  试验材料 

柴油食烷菌(Alcanivorax dieselolei) B5 是

2005 年从近海表层海水(渤海湾胜利油田黄河

码头)中分离的一株石油烃降解菌，保藏在中国

海洋微生物菌种保藏管理中心(编号：MCCC 
1A00001T=DSM 16502T)。本研究中使用 HLB 
(high salt luria broth)培养基和人工海水 ASM 
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(artificial sea water medium)培养基对 B5 菌株

进行培养，最适生长温度为 28 ℃。试验所用药

品均购于国药集团。 

1.2  培养基 
HLB 培养基(g/L)：胰蛋白胨 10，酵母提取

物，NaC1 30，琼脂 15 (仅固体培养基添加)。 
人工海水培养基 (ASM)： NaC1 30 g，

MgSO4·7H2O 7 g，NH4Cl 1 g，NaNO3 1 g，KCl 
0.7 g，KH2PO4 2 g，Na2HPO4 3 g，加 ddH2O 至

1 L，调 pH 值至 7.4，121 ℃高压蒸汽灭菌 20 min 
(注：为防止沉淀，MgSO4·7H2O 需单独灭菌)；
灭菌后补加微量元素混合液。 

1 000×ASM 微量元素混合液：CaCl2·2H2O 
0.1 g，FeSO4·7H2O 0.1 g，CuSO4·5H2O 0.05 g，
MnSO4·2H2O 0.5 g，ZnSO4 0.1 g，AlK(SO4)2·12H2O 
0.01 g，H3BO3 0.01 g，Na2MoO4·2H2O 0.01 g，
CoCl2 0.1 g。取次氮基三乙酸 1.5 g 溶解到 500 mL
的超纯水中，用 KOH 调整 pH 至 6.5，然后加入

其他试剂，待其全部溶解后，补加超纯水定容至

1 L。经 0.22 μm 滤膜过滤除菌，4 ℃避光保存。 

1.3  菌株的生长曲线测定 
将 B5菌株保种管从–80 ℃超低温冰箱中取

出置于超净工作台中，取 15 μL 的保种菌液均

匀地涂布在 HLB 平板使其得到活化，活化培养

条件为 28 ℃恒温培养 2 d。2 d 后在超净工作台

中从 HLB 平板上挑取菌株 B5 的单菌落，接种于

200 mL 液态 HLB 培养基中，28 ℃、180 r/min
摇床振荡培养。待菌株 B5 生长到对数期(OD600

为 0.5–0.6)时，取出摇瓶，4 ℃、5 000 r/min 离

心 10 min 收集菌体，菌体收集后，使用灭菌的

ASM 溶液进行 2 次洗涤；洗涤后的菌体用 50 mL
灭菌 ASM 重悬，最后将菌体重悬液置于 4 ℃保

存待用。按照 1% (体积分数)的比例将过滤除菌

的 NaAc、C16 加入到 200 mL ASM 培养基中，

即以 NaAc、C16 为 B5 菌株培养的唯一碳源，

每 50 mL 接种 1 mL 重悬菌种。28 ℃、180 r/min
的摇床中进行振荡培养，每间隔 12 h 取样分光

光度计检测 OD600，以不接种菌对应培养基为空

白对照。 

1.4  转录组与翻译组样品制备 
按照上一步骤接种要求每 200 mL 接种 5 mL

上一步重悬菌种，在 28 ℃、180 r/min 的摇床中

进行振荡培养。转录组样本每组设置 3 个生物

学重复，翻译组样本每组设置 2 个生物学重复。

转录组样品在 28 ℃、180 r/min 条件下培养至对

数生长期(OD600 为 0.5–0.6)，进行菌体采集。将

培养好的菌液适量转入合适的离心管中，4 ℃、

10 000 r/min 高速离心 10 min 收集菌体，弃去

上层培养基，液氮速冻后用封口膜封口暂存于

–80 ℃超低温冰箱。为了阻断翻译延伸，翻译

组样品的收集应培养至对数生长期 (OD600 为

0.5–0.6)后，向培养基中加入氯霉素至终浓度为

100 μg/mL，37 ℃孵育 2 min，将孵育完毕的菌液转

移至离心管，4 ℃、4 500 r/min 离心 10 min，倒弃

上清，然后用 10 mL 4 ℃预冷的洗涤液(10 mmol/L 
MgCl2，100 mmol/L NH4Cl，20 mmol/L Tris pH 
8.0，1 mmol/L 氯霉素)洗涤细菌一次，再次 4 ℃、

4 500 r/min 离心 5 min，倒弃上清液；将菌体马

上进行液氮速冻。RNA 提取、cDNA 文库构建

及翻译组测序文库的构建和测序工作委托广州

基迪奥生物科技有限公司完成。 

1.5  转录组与翻译组数据分析 
测序获得的 RNA-seq 原始数据，首先通过

fastp[22]去除接头序列和低质量读数获得高质量

读数(clean reads)，并使用 Bowtie2[23]映射到柴

油食烷菌 B5 基因组。用每千碱基转录本每百万

映射读数的片段数 (fragments per kilobase of 
transcript per million mapped reads, FPKM)对基

因表达水平进行归一化。 |log2 FC| (fold change, 
FC)>1 且 FDR (false discovery rate)≤0.05 的基因定
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义为显著差异表达基因(differentially expression 
genes, DEGs)，以 log2 FC>1定义为显著上调基因，

log2 FC<−1 定义为显著下调基因[24]。 
测序获得的 Ribo-seq 原始数据首先使用

fastp 过滤低质量的 reads，然后去除含有 50%
以上低质量碱基或 10%以上 N碱基的原始 reads
和接头序列。进一步使用 Bowtie2 将 reads 映射

到 rRNA 数据库、GenBank、Rfam 数据库和

miRBase，将标记到 rRNAs、tRNA、snRNA、

snoRNA 和 miRNA 的 reads 剔除。处理后的

RNA-seq reads 通过 STAR[25]与基因组进行比

对，设置去除比对到的经典非编码 RNAs，然后

根据 5'端的位置将剩余的 RFs 分配到不同的基

因。为了识别不同样本组之间的差异翻译基因，

使用了 DESeq2 比较中|log2 FC|>1 且 FDR≤0.05
的基因被定义为显著差异翻译基因(differentially 
translated genes, DTGs)，以 log2 FC>1 定义为显

著上调基因，log2 FC<−1 定义为显著下调基因。

然后对 DTGs 进行 GO 和 KEGG 通路的富集分

析，并将结果显示在 Omicshare网站(http://www. 
omicshare.com/tools)上。 

通过对平行试验的相关分析来评价试验结

果的可靠性和稳定性。计算样本之间的相关系

数，以评价样品之间的重复性。相关系数越接

近 1，2 个平行试验之间的重复性越好。 
翻译效率是一个基因的翻译 mRNA 与总

mRNA 的比值[13]。公式如下： 

TE=(RPKM in Ribo-seq)/(FPKM in RNA-seq)。 
计算基因 TE，并比较样本和组间的差异。 
为了分析基因表达水平与翻译效率的关

系，采用 RiboDiff[26]对不同样本组间差异翻译

效率基因分析进行鉴定，以比较中 |log2 FC|>1
且 FDR≤0.05 的基因定义为显著差异翻译效率

基因(differentially translation efficiency genes, 
DTEGs)。DTEGs 的 GO 和 KEGG 富集分析同上。 

2  结果与讨论 
2.1  转录组和翻译组数据概述 

基于 Illumina 测序平台获得了柴油食烷菌

B5 在烷烃环境 C16 和非烷烃环境 NaAc 培养条

件下的转录组和翻译组数据。得到的原始数据

通过 fastp 去除接头序列和低质量 reads 后，共

获得 6 534 万条 RNA-seq clean reads (表 1)和共

23 039万条 Ribo-seq clean reads (表 2)。RNA-seq
的 clean reads Q20和 Q30分别超过 96%和 92%，

其中 96.88%–98.23%的 clean reads 被定位到 B5
基因组。Ribo-seq 的 clean reads Q20 和 Q30 分

别超过 95%和 91%，其中 87.19%–97.98%的

clean reads 被定位到 B5 基因组。 
RNA-seq 和 Ribo-seq 数据的主成分分析

(principal component analysis, PCA) (图 1A、1B)
可以很好的区分 NaAc 和 C16 培养的样品，通

过取任意 2 个样品中的翻译丰度，计算每 2 个

样品之间的皮尔森(Pearson)相关系数，再将这 
 
表 1  食烷菌 B5 在两种碳源下的转录组数据统计 
Table 1  Statistic on the RNA-seq data under two carbon sources of Alcanivorax B5 
Samples Raw reads Clean reads (%) Q20 (%) Q30 (%) Mapped reads (%) 
NaAc-1 11 611 610 11 513 638 (99.16) 96.54 92.47 96.99 
NaAc-2 10 425 322 10 328 884 (99.07) 96.51 92.39 97.05 
NaAc-3 11 340 124 11 244 724 (99.16) 96.54 92.57 96.88 
C16-1 9 410 582 9 353 550 (99.39) 97.24 93.44 98.23 
C16-2 12 602 948 12 526 992 (99.4) 97.11 93.29 97.97 
C16-3 10 438 676 10 375 788 (99.4) 97.19 93.45 97.96 
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表 2  食烷菌 B5 在两种碳源下的翻译组数据统计 
Table 2  Statistic on the Ribo-seq data under two carbon sources of Alcanivorax B5 
Samples Raw reads Clean reads (%) Q20 (%) Q30 (%) Mapped reads (%) 

NaAc-1 51 220 208 51 102 558 (99.77) 98.32 95.41 96.19 
NaAc-2 52 968 115 52 812 708 (99.71) 98.32 95.45 97.98 
C16-1 70 937 999 69 902 228 (98.54) 95.06 91.53 94.14 
C16-2 57 731 813 56 573 277 (97.99) 95.65 91.99 87.19 
Raw reads: Number of reads in raw data; Clean reads (%): The number of effective data reads obtained after filtering 
low-quality reads and the percentage of raw reads; The Q20 and Q30: The corresponding reads’ ratios of the base call accuracy 
≥99% and ≥99.9%, respectively; Mapped reads (%): Ratio of reads aligned to the reference genome. 
 

 
 
图 1  RNA-seq 和 Ribo-seq 数据主成分分析和皮尔森相关性 
Figure 1  Principal component analysis and Pearson correlation for RNA-seq and Ribo-seq data. A: 
Principal component analysis of RNA-seq data for NaAc and C16 samples. B: Principal component analysis 
of Ribo-seq data for NaAc and C16 samples. C: Correlation analysis of RNA-seq data of NaAc and C16 
samples. D: Correlation analysis of Ribo-seq data of NaAc and C16 samples. 
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些相关系数以热图形式直观地展示任意 2 个样

品之间的相关性，可以考察组内重复样本之间的

重复性。结果显示 NaAc 和 C16 组的生物学重复

高度相关(R>0.94，图 1C、1D)。结果表明转录

组与翻译组数据具有较高的可靠性和重复性。 

2.2  翻译与翻译效率差异基因分析 
分别测定了食烷菌 B5 在乙酸钠(NaAC)和

正十六烷(C16)为唯一能源和碳源下的生长曲

线，结果显示(图 2A)，初始接种量相同的条件

下，B5 在 C16 为唯一碳源与能源的培养条件下

的延滞期要比 NaAc 长约 12 h，同时 C16 条件

下的生长曲线斜率较小，说明在 C16 的生长速

率相对较慢。这些结果显示了 B5 利用烷烃和非

烷烃的响应时间与代谢速率的差异，这说明食

烷菌 B5 存在着不同的碳代谢调控。以 |log2 
FC|>1 且 FDR≤0.05 为标准，在转录水平共得到

736 个 DEGs，其中包括 489 个显著上调基因和

247 显著下调基因，在翻译水平共得到 709 个

DTGs，包括 287 个显著上调基因和 422 个显著

下调基因(图 2B)。发现在转录水平上上调的基

因数量大于翻译水平上上调的基因数量，然而

在转录水平上下调的基因数量却小于翻译水平

上下调的基因数量，说明 B5 在降解烷烃的过程

中存在着基因的负调控作用。 
翻译过程是高度动态的，mRNA 分子中的

遗传信息通过这个过程转化为执行特定功能的

蛋白质[27]。然而，mRNA 丰度和相应蛋白质的水

平并不总是相关的，其中翻译调控是一种更快、

更直接地响应环境条件和维持稳态的方法[28]，通

过计算组内的基因翻译表达量与转录本丰度的

皮尔森相关系数，并绘制散点图来表示翻译和

和转录水平两组学之间的相关性高低。结果发

现与 NaAc 组相比，C16 培养条件下基因转录

和翻译水平之间的皮尔森相关系数从 0.748 8
增加到 0.945 3 (图 3A、3B)，说明以烷烃为唯

一碳源与能源的培养条件影响了 B5 的转录和

转录后的翻译调控过程，为了适应烷烃环境 B5
更有效的协调转录与翻译过程。 

 

 
 
图 2  不同碳源下菌株 B5 的生长曲线(A)与差异基因统计图(B) 
Figure 2  Growth curves (A) and statistical maps of differential genes (B) of strain B5 under different 
carbon sources. A: Growth curves of strain B5 cultured with NaAC or hexadecane (C16) as the sole carbon 
source. Error lines represent the standard deviation of three sets of biological replicate samples. B: Number 
of genes differentially expressed at the transcription or translation level under different carbon sources. The 
red histogram represents the number of up-regulated genes, and the green histogram represents the number of 
down-regulated genes. 
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图 3  不同碳源下菌株 B5 RNA-seq 和 Ribo-seq 相关性图 
Figure 3  Correlation plots of RNA-seq and Ribo-seq under different carbon sources of strain B5. A: 
Correlation analysis between RNA-seq and Ribo-seq data of NaAc samples. B: Correlation analysis between 
RNA-seq and Ribo-seq data of C16 samples. 
 

通过计算 B5 在不同碳源培养条件下基因

的翻译效率(translation efficiency, TE)来探究 B5
对烷烃代谢的响应方式，对比分析了 NaAc 和

C16 样品的差异翻译效率基因 (differentially 
translation efficiency genes, DTEGs)，共检测

到 142 个 TE 显著升高的基因和 211 个 TE 显

著降低的基因，并绘制火山图(图 4A)。火山图

直观展示 2 种不同碳源的培养条件下差异翻译

效率基因的差异程度，火山图中越靠近 X 轴

两端的基因，基因的翻译效率差异程度越大。

分别计算了 2 种碳源培养条件下的基因翻译效

率与转录丰度的皮尔森相关系数，并绘制散点

图，可分析基因翻译效率与转录丰度之间的相

关性高低，翻译效率与转录水平的相关系数分

别为–0.014 1 和–0.008 (图 4B、4C)。这些结果

表明随着基因转录表达量的提高，基因的翻译

效率逐渐降低。mRNA 的翻译效率与核糖体

量直接相关，高表达基因的翻译效率降低可能

是由于核糖体与起始密码子结合机会减少引

起的[29]。这种翻译缓冲[30]机制通过动态基因表

达调控，有助于细胞快速响应环境变化与刺激

应激。 

2.3  烷烃降解相关基因的差异分析 
C16的存在改变了B5烷烃利用相关基因的

表达和翻译水平(表 3)。对比 2 种碳源培养条件

下 B5 烷烃摄取相关基因的转录和翻译水平发

现，与 NaAc 相比，参与烷烃转运的基因 ompT-2
的转录与翻译均显著上调，这也与前期的研究

食烷菌 B5 中 OmpT-2 在转运 C16–C24 中长链

烷烃中起重要作用的结果一致[11]。同时发现了

3 个注释为外膜转运蛋白的基因 B5T_00290、
B5T_02536 和 B5T_02604 在转录水平上分别提

升 4.05、40.30 和 26.48 倍；同样，它们在翻译

水平上分别上升 8.37、12.25 和 17.13 倍。这些

在翻译水平显著上调的外膜转运蛋白可能在食

烷菌 B5 烷烃代谢相关物质的转运过程发挥着

重要作用。 
对参与烷烃氧化第一步关键酶 P450 烷烃

羟化酶与 AlkB 烷烃单加氧酶的表达与翻译分

析发现，当 B5 以 C16 为唯一碳源与能源时，

细胞色素 P450 烷烃羟化酶 cyp136 (B5T_02349)
在转录水平上调 11.04 倍，在翻译上提升 5.24 倍。 
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图 4  菌株 B5 DTEGs 火山图以及不同碳源下的基因 TE 与转录水平的相关性 
Figure 4  Volcano plot of DTEGs and correlation between TE and transcript levels under different carbon 
sources of strain B5. A: Volcano plot of the DTEGs. The red dots represent significantly up-regulated genes, 
green dots represent significantly down-regulated genes, and black dots represent insignificant genes. B: 
Pearson correlation coefficient between TE and transcript levels for NaAc samples genes. C: Pearson 
correlation coefficient between TE and transcript levels for C16 samples genes. 
 
3 个烷烃单加氧酶 alkB1 (B5T_00721)、alkB2 
(B5T_00103)和 alkB (B5T_04393)在转录水平分

别提升 3.70、20.21 和 7.93 倍，在翻译水平上

分别提升 11.58、5.29 和 4.79 倍(表 3)。同时，

醇脱氢酶等关键基因在转录和翻译上展现了不

同的表达水平；其中，锌结合醇脱氢酶家族蛋白

butB (B5T_00308)、adhP1 (B5T_01645)在转录水

平分别上调 11.66 倍和 2.77 倍，在翻译水平分别

上调 9.31 倍和 9.15 倍；adhP1 的翻译效率从

NaAc 处理的 0.79 提升到 C16 中的 2.61。同时发

现了高翻译效率基因辅酶 PQQ (pyrroloquinoline 
quinone)合成蛋白 pqqB (B5T_02548)的翻译效

率从 NaAc 的 6.12 提升到 C16 中的 32.61；然

而，pqqB 的转录水平差异不大，而翻译水平则

上调了 3.02 倍。与之对应的依赖 PQQ 的醇脱氢

酶 exaA (B5T_01640)，其转录和翻译分别提升

2.21 倍和 4.46 倍，翻译效率也从 NaAc 的 2.29
提升到 C16 中的 4.62 (表 3)。这在以往烃降解菌

研究中是未曾发现的。高翻译水平的 pqqB 可能

正向调控了 exaA 的翻译过程，促进了烷烃从醇

到醛的氧化。此外，还检测到了 2 个醛脱氢酶

aldH1 (B5T_00039)和 aldH2 (B5T_01644)的转

录与翻译状况，其中 aldH1 的转录和翻译分别

上调了 8.90 倍和 15.50 倍，aldH2 的转录水平

差异较小，但是翻译水平提升 7.27 倍(表 3)，它

们的高表达应该促进了从烷醛到烷酸的氧化。 
通过分析 B5 烷烃代谢相关基因的翻译趋

势，发现许多在 C16 中高转录丰度的基因并没

有展现出较高的翻译效率。例如，细胞色素 P450
烷烃羟化酶 cyp136 以及烷烃单加氧酶 alkB2、
alkB 在 C16 样本中的翻译效率要低于 NaAc 样

本中的翻译效率(表 3)。原核生物的翻译过程可分

为起始、延伸和终止 3 个阶段，其中翻译起始阶

段被认为是翻译速率的主要限速步骤[31-32]。先前

的研究 [12]表明 B5 菌株的全局蛋白调节因子

CsrA (B5T_03095)可能参与了烷烃代谢相关基

因的转录后调控，sRNAs 直接参与烷烃代谢过

程导致更活跃的全局转录、RNA 加工和胁迫缓

解，其中 alkB2 的表达可能受到 sRNA761554、
sRNA761638 的负调控。全局蛋白调节因子

CsrA 和 sRNAs 可能通过调控基因转录后的翻

译起始阶段导致了这些基因的差异翻译效率。
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2.4  翻译差异基因 GO 和 KEGG 分析 
为了分析烷烃代谢过程中显著翻译差异基

因(differentially translated genes, DTGs)的生物

学功能，对 B5 菌在 2 种碳源生长条件下差异翻

译基因进行了 GO 富集和 KEGG 途径富集。结

果表明(图 5A)，大多数 DTGs 的生物学过程的

GO 富集主要涉及细胞过程、单个有机体和新陈

代谢过程，在 C16 中显著上调的 DTGs 涉及到

金属离子的响应、糖酵解、前体代谢物和能量

产生过程。在分子功能方面，DTGs 的 GO 注释

主要与催化、结合和转运体活性有关，在 C16
显著上调的 DTGs 多为血红素结合、单加氧酶

活性、氧化还原酶活性和乙酰辅酶 A 羧化酶活

性。在细胞组分类别中的 DTGs 涉及细胞、细

胞组分、细胞膜和大分子复合体，在 C16 中显

著上调 DTGs 主要功能为乙酰辅酶 A 羧化酶、

氧化还原酶复合物、细胞色素复合物和脱氢酶

复合物。翻译差异基因的 KEGG 途径分析结果

表明(图 5B)，显著上调的 DTGs 主要涉及到肽

聚糖生物合成、脂肪酸降解、氯代烷烃降解、

氧化磷酸化、生物膜形成等途径。其中肽聚糖

的生物合成、脂肪酸降解以及氯代烷烃降解通

路与 B5 烷烃代谢高度相关。烷烃由于其本身的

疏水性限制了被细菌摄取的过程，早期的研究表

明，细菌通过产生由亲脂和亲水部分组成的表面

活性剂可以有效提高碳氢化合物的利用率[33]；

同时细菌为了增强对烷烃的吸附作用会改变膜

的组成，Naether 等[34]的研究表明泊库岛食烷菌

(Alcanivorax borkumensis) SK2 可以使细胞膜可

能变得更具亲脂性，Barbato 等[35]的研究表明柴

油食烷菌(Alcanivorax dieselolei) KS 293 的膜形

态从整齐变化为锯齿状以增强对疏水性烷烃的

粘附，但是由于烷烃因本身具有亲脂的性质可

以和细胞膜的双磷脂结合可能会导致细胞膜的

破裂。因此为了协调代谢过程中细菌对烷烃的

吸附作用与烷烃本身对细胞造成的膜损伤，食

烷菌 B5 的肽聚糖生物合成与生物膜形成途径

相关基因的翻译水平显著上调，这也反映了食

烷菌 B5 对烷烃代谢环境的适应策略。通过

KEGG 分析还发现，氮代谢过程中的 3 个硝酸

盐还原酶 B5T_01320、B5T_03059和 B5T_03060
在转录和翻译水平均显著提升(表 3)，这表明

B5 的烷烃降解过程加强了异化硝酸盐还原过

程；但由于 NO 还原酶 norBC (B5T_03073)的翻

译下调，可能会导致 NO 的产生。 

2.5  翻译效率差异基因的GO和KEGG分析 
为了分析 B5 烷烃代谢过程中显著差异翻

译效率基因(differentially translation efficiency 
genes, DTEGs)行使的生物学功能，对 DTEGs 进

行了 GO 富集和 KEGG 途径富集分析。如图 6A
所示，大多数 DTEGs 的生物学过程的 GO 富集

主要涉及细胞过程、单个有机体过程、代谢过

程，其中显著上调的 DTEGs 涉及到对次级代谢

产物分解代谢过程、维持 DNA 重复元件、细胞

成分组织和化合物运输过程。在分子功能层次

下 DTEGs 的 GO 注释主要与催化、结合以及转

运体活性有关，在 C16 显著上调的分子功能多

为氧化还原酶活性、跨膜转运蛋白活性、ATP
转运酶活性和水解酶活性。在细胞组分类别中，

DTEGs 涉及细胞部分、细胞膜和大分子复合体

形成，这些在 C16 显著上调的 DTEGs 涉及膜蛋

白复合体、ATP 酶复合物、跨膜转运复合物和

催化络合物的形成。这说明烷烃代谢过程存在

系统的翻译调控来促进 B5 对烷烃的高效利用。

进一步对 DTEGs 进行 KEGG 途径富集，结果

表明，DTEGs 主要与铁载体非核糖体肽的生物

合成、氧化磷酸化和不同环境中的微生物代谢、

不饱和脂肪酸的生物合成等途径有关(图 6B)。
先前的研究表明，B5 可以产生表面活性脂肽[36]，

铁载体非核糖体肽的生物合成途径中的非核糖 
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图 5  B5 菌在两种碳源生长条件下 DTGs 的 GO 注释(A)和显著上调 DTGs 的 KEGG 富集(B) 
Figure 5  GO enrichment analysis (A) for all DTGs and KEGG pathway enrichment analysis (B) for 
significant up-regulated DTGs under the growth of two carbon sources for strain B5. A: GO annotation of the 
DEGs in the Ribo-seq data of the C16 compared to NaAc conditions. The red histogram represents the 
number of up-regulated genes, and the green histogram represents the number of down-regulated genes. B: 
KEGG pathway enrichment of significantly upregulated DEGs in the Ribo-seq data of the C16 compared to 
NaAc conditions. 
 
体肽合酶被认为是可以以特定的方式(如激活、修

饰和缩合)将单个氨基酸结合到伸长的肽链中复

杂的分子机器[37-38]。在早期的研究中这种分子机

器被报道参与了表面活性脂肽的产生[37,39-40]。铁

载体是大多数微生物的铁摄取过程起着关键作

用的天然产物，其生物合成过程依赖于非核糖体

肽合成酶[41]。微生物铁载体促进了微生物对铁

的获取从而间接地参与了石油烃的生物降解过 
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图 6  B5 菌在两种碳源生长条件下 DTEGs 的 GO 注释(A)与 KEGG 富集(B) 
Figure 6  GO annotation (A) and KEGG enrichment (B) of DTEGs under the growth of two carbon sources 
for strain B5. A: GO annotation analysis in the DTEGs of the C16 compared to NaAc conditions. The red 
histogram represents the number of up-regulated genes, and the green histogram represents the number of 
down-regulated genes. B: KEGG pathway enrichment analysis in the DTEGs of the C16 compared to NaAc 
conditions. 
 
程，这种现象在其他烃降解菌中也有报道。例

如，Denaro 等 [42]于泊库岛食烷菌(Alcanivorax 
borkumensis) SK2 分离的铁载体 amphibactin 可

以使细菌在铁限制的培养条件下维持烃降解的

效率，Gauglitz 等[43]分离自弧菌 Vibrio sp. S4BW
产生的两亲性柠檬酸基铁载体 ochrobactins-OH
可以促进细胞铁吸收以及烃的乳化。食烷菌 B5
中许多用于烃降解的酶需要铁的参与，特别是
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氧化正构烷烃的非血红素铁单加氧酶 AlkB，因

此为了满足生物在烷烃利用中对铁的代谢需

求，食烷菌 B5 需要表达更多的铁载体。高翻译

效率的铁载体非核糖体肽的生物合成途径可能

是食烷菌 B5 利用烷烃的良好策略。此外，氧化

磷酸化、糖酵解等途径相关基因的差异翻译效

率表明转录后调控影响了 B5在 2种碳源培养条

件下的能量代谢过程。 

3  结论 
本研究首次对高效烷烃降解菌食烷菌进行

了转录组与翻译组分析，发现了多个参与烷烃

代谢的重要功能基因的表达特征，为认识食烷

菌烃代谢调控过程提供了重要依据。 
(1) 烷烃为唯一碳源与能源的培养条件影

响了 B5 的转录和转录后的翻译调控过程，B5
为了适应烷烃环境更有效的协调了转录与翻译

过程。B5 的翻译效率与转录丰度之间的负相关

表明随着基因表达水平的提高，基因的翻译效

率逐渐降低。 
(2) B5 烷烃利用的转录和翻译水平分析发

现，有 3 个可能在烷烃代谢过程发挥重要作用

的外膜转运蛋白 B5T_00290、B5T_02536 和

B5T_02604，以及可能正向调控了烷醇脱氢基

因 exaA 翻译过程的辅酶 PQQ 合成蛋白。全局

蛋白调节因子 CsrA 和 sRNAs 可能通过调控基

因转录后的翻译起始阶段导致了烷烃代谢途径

关键基因的差异翻译效率。 
(3) GO 富集分析揭示了 B5 烷烃代谢条件

下翻译与翻译效率差异基因参与的生物学过

程、分子功能和细胞组分。翻译水平显著上调

基因 KEGG 富集分析显示了与 B5 烷烃代谢高

度相关的代谢途径，翻译效率差异基因 KEGG
富集显示了 B5 不同碳源培养条件转录后调控

的代谢通路。 

总之，这些信息为研究柴油食烷菌 B5 在烷

烃代谢的转录后调控过程提供了重要的参考，

通过结合基因组、转录组和翻译组等多种组学

数据分析有助于进一步探究烷烃降解菌的烷烃

降解机制。 
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