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摘要：海洋放线菌是新药开发和天然活性产物的重要来源，海洋放线菌的生物多样性是代谢产物功能多样性的基

础，因此研究可培养放线菌的生物多样性具有重要的意义。综述了近年来可培养的海洋放线菌生物多样性的研究

进展，尤其是海绵共附生放线菌、深海放线菌和海洋固有放线菌的研究进展，对可培养的海洋放线菌的分离培养方

法，包括样品处理、培养基的选择等进行了重点介绍，并对未培养海洋放线菌的分离培养进行了探讨，强调了建立

区域性海洋放线菌菌种及基因资源库的重要性。
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放线菌属于革兰氏阳性细菌，具有复杂的形态

分化过程和产生种类丰富的代谢产物的能力，是一

类非常重要的工业微生物［!］。放线菌在分类学上

已被列为独立的门［"］，对放线菌多样性的研究一直

受到广泛的关注。放线菌所产生的活性化合物包

括抗生素、免疫抑制剂、抗肿瘤药物和多种酶类。

在微生物来源的活性化合物中，最多的是来自于放

线菌的代谢产物，约占 &*Y［+］，据估计还有 ! 万 Z +
万种微生物的代谢产物未明确其生物学活性，其中

放线菌来源的为 *$$$ 种 Z !$$$$ 种［+］。由于代谢产

物的多样性与生物的多样性密切相关，因此放线菌

的生物多样性研究具有非常重要的意义。

海洋占地球总面积的 ($)#Y，蕴藏着异常丰富

的微生物资源。早期人们普遍认为海洋环境是贫

瘠的，不会有海洋放线菌的存在，而且认为海洋放

线菌只是陆生放线菌流入海洋的结果，再加上深海

样品采集的难度，对海洋放线菌的研究很有限。近

年来，随着分子生态学方法的广泛使用，海洋放线

菌多样性研究，尤其是深海放线菌的多样性研究取

得了巨大的进展，越来越多的海洋放线菌被发现［&］，

很多海洋放线菌具有生产多样的活性产物的能力，

这些活性产物的功能包括抗肿瘤［*］、抗真菌［%］、抗

疟［(］以 及 杀 虫 功 能［#，.］，活 性 产 物 还 包 括 多 种 酶

类［!$］等。这些生物多样性的研究和功能多样性的

研究为进一步利用海洋放线菌资源进行新药开发

和活性天然产物生产提供了重要的基础。
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! 海洋放线菌的多样性

!"! 共附生海洋放线菌

海洋动植物，尤其是海洋无脊椎动物海绵，蕴

藏着丰富的共生放线菌［!! " !#］。海绵是最原始的多

细胞生物，体内共生着很多种微生物，是进行新药

开发的重要来源。研究显示，海绵中的活性物质很

多是由其体内共生的微生物产生的［!$］，其中海绵共

附 生 海 洋 放 线 菌 是 重 要 的 类 群。 对 !"#$%&’(
()*+",+-( 和 .,)+’)##( %/&’,+)& 两种海绵的 !%& ’()*
分析表明，海绵中存在着随不同的海绵种类而不同

的海绵种特异性微生物和与海水环境不同的海绵

特异性微生物。对这两种海绵中的放线菌序列的

分析显示，绝大多数的序列是海绵内共生微生物特

有的序列，显示了海绵放线菌研究的重要性［!+］。张

海涛等［!#］在大连海域的黄海繁茂海绵中分离到了 ,
个属 !-% 株 可 培 养 海 洋 放 线 菌，包 括 链 霉 菌 属

（01*)"1+2$3)%）、诺卡氏菌属（4+3(*5&(）、拟诺卡氏菌

属（4+3(*5&+"%&%）、红球菌属（6,+5+3+337%）、小单胞菌

属（8&3*+2+’+%"+*(）、假诺卡氏菌属（9%)75+’+3(*5&(）

和 异 壁 放 线 菌 属（ !31&’+(##+1)&3,7% ）。 早 期 对

:)%1+%"+’;&( 属的两种海绵共附生放线菌进行研究

时［!%］，得 到 培 养 的 属 有 <+*5+’&(、8&3*+3+337% 和

=*(3,$-(31)*&72，以 及 !3&5&2&3*+-&72 属 和 8&3*+1,*&>
"(*?&3)##(。可以看出，不同的海绵存在不同的共生

放线菌，这可能与不同的生态地理环境有关。

!"# 深海中的海洋放线菌

英国 ./01234 5667834469 博士的实验室一直致力

于深海放线菌的多样性研究，已经证明了在 :---;
" %---; 的深海和超过 %---; 的深海沉积物中有放

线菌的存在［!,］。根据最新的报道，<2=16;>2’33 等对

世界最深的海域，深度达 !-?@?; 的马里亚纳海沟

中海底沉积物的放线菌进行了研究［!?］，虽然由于沉

积物样品的量很有限，所得到的结果不能完全代表

海沟中自然环境中的整体多样性，但是研究中仍然

发现了 #? 株海洋放线菌，而且其中有 + 株链霉菌和

! 株小单胞菌，另外还首次在海洋环境中发现了原

来 只 在 陆 生 环 境 中 发 现 的 @)*2(3+337% 和

.%7A(27*)##( 属的菌种。值得注意的是，研究者在分

离时使用的培养条件是常压、常温（:?A）、有氧培

养，处 理 样 品 所 使 用 的 盐 度 也 不 高（!B$ C=’3DE=1
F/DE3’GC C64H=/6D），虽然马里亚纳海沟自然环境中的

温度是 :I%A（低温）、!!%I?%.<2（高压）、高盐度

（#$I,J）。这对人们的观念是一个非常大的冲击，

就是，即使在极端的深海环境也存在能够在常温常

压下生长的放线菌，也许这些放线菌能够“耐受”常

温常压这些对它们来讲“极端”的环境。其中有一

株菌株 @)*2(3+337% C=’2/D .K!I! 在高压下生长的更

好，说明这个菌株是深海特有的菌种。虽然还没有

证明是否其它的菌株也是深海特有的，但是对样品

中陆生放线菌的代表属 .,)*2+(31&’+2$3)% 的 <LF 分

析表明所分离的样品中不存在陆生放线菌的污染。

!"$ 海洋固有的放线菌

严格来讲，我们所说的“海洋放线菌”更确切的

说应该是“海洋环境中的放线菌”，一直以来人们对

海洋环境中分离的放线菌是否仅仅是陆地土壤中

放线菌孢子流入海洋后的再生保持怀疑态度，很多

分离到的海洋放线菌在陆地环境中也被分离过，而

且所分离到的很多海洋放线菌在无氯化钠的培养

基上也可以生长。但是最近的研究证明，海洋环境

中确实存在海洋固有的放线菌，包括最新分离出来

的 0(#&’&%"+*(［!@］和 8(*&’+%"+*(［:-］两个属，这两个属

的菌种只有在添加一定浓度的氯化钠的培养基中

才能生长。0(#&’&%"+*( 是第一个被发现的海洋特有

放线菌属［!@］，已经证明这个属的海洋放线菌普遍存

在于热带亚热带的海洋沉积物中，但是目前只发现

这个属的两个菌种，显示了有限的菌种多样性［:!］。

在 0(#&’&%"+*( "(3&B&3( 中分离了两种新的次级代谢产

物，0M2D6CN6’2C/73C *、O 和 0146’6>，0M2D6>0M046N3D=2［2］

/D73D3 E4M06C/73C［::］，另外发现 0(#&’&%"+*( 菌株还可以

合成利福霉素［:#］，为利用遗传学方法对利福霉素进

行工程学改造提供了新的材料。8(*&’&%"+*( 是由

P96D 等建议命名的，他们在其中分离出了新的抗肿

瘤抗生素，;2’/D6;M03C *>(［:-］。根据生长对盐、压

力、温度等的需求，已经能够将许多种属定为海洋

特有放线菌，包括 @&)1C&( 、6,+5+3+337% 属的种［:$，:+］，

以及 !)*+2&3*+-&72 2(*&’72［:%］等。 0(#&’&-(31)*&72 是

新分离的属，可以耐受 !-J的 )2L4，但是生长不需

要盐［:,］。

表 ! 综述了上文提到的海洋放线菌，在 *42D L
Q2’7 和 )2E2;2D/ O6’2 博士的文章［$］中更加详细的

列出了包括可培养放线菌和通过分子手段检测到

的海洋放线菌的种属。
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表 ! 新近报道的可培养的海洋放线菌种属及分离环境

种（属）名 分离环境 参考文献 备 注

!"#$%"&’()$* 海绵，海泥，深海 !"，!#，!$

+&),#-., 海绵，海泥 !"

+&),#-.&%*.* 海绵，海泥 !"，%$

/0&-&)&))1* 海绵，海泥 !"，%& 存在海洋固有的菌株

2.)#&’&3&*%&#, 海绵，海泥，深海 !"，!$，%$ 存在海洋固有菌株

4*$1-&3&),#-., 海绵，海泥 !"，%$

5)".3&,66&"$.)01* 海绵 !"

7&#-&3., 海绵，海泥 !#，%$

2.)#&)&))1* 海绵 !#

8#,)0(9,)"$#.1’ 海绵 !#

5).-.’.)#&9.1’ 海绵 !#

2.)#&"0#.:
%,#;.)$66,

海绵 !#

<$#’,)&))1* 深海沉积物 !$
首次在除陆地外的环

境中分离，菌株 ’(!)!
为深海特有菌株

=*1>,’1#$66, 深海沉积物 !$
首次 在 除 陆 地 外 的

环境中分离

!,6.3.*%&#, 海泥 !*
新发 现 的 海 洋 固 有

放线菌属

2,#.3&*%&#, 海泥 %+
新发 现 的 海 洋 固 有

放线菌属

<.$"?., 海泥 %, 海洋固有放线菌属

5$#&’.)#&9.1’
’,#.31’

海泥 %# 海洋固有放线菌种

!,6.3.9,)"$#.1’ 海水 %- 新分离的属，耐盐

" 海洋放线菌的分离培养方法

"#! 样品处理方法

’./012.01 等［%$］在 %++& 年首次报道了海洋沉积

物中存在着丰富的放线菌多样性，而不是如早期研

究所显示的，只有小单胞菌属（2.)#&’&3&*%&#,）、红

球菌属（/0&-&)&))1*）和链霉菌属（ !"#$%"&’()$*）" 个

属［%$］，在 ’./012.01 等的研究中强调了海泥样品处

理方法的重要性。传统上分离海洋放线菌时所使

用的方法是将海洋沉积物样品置于提取缓冲液中

在摇 床 上 慢 速 摇 动 一 段 时 间 以 分 散 海 泥 样 品，

’./012.01 等的研究表明，分散差速离心（3456785412
.20 34997872:4./ ;72:849<=.:412，33;）方法是有效的处

理海泥样品的方法，虽然这种方法早在 !**! 年就有

报道，但是一直没有得到国内研究者的普遍重视。

33; 法［%*］利用了胆酸钠作为弱的表面活性剂，还使

用了适度的超声处理，使土壤微粒更好地分散开，

利用 33; 法处理海泥样品所得到的可培养放线菌

数量比用传统稀释涂布法明显增多，可见 33; 法是

值得推广的样品处理方法。可见土壤颗粒与放线

菌的菌丝和孢子很好的分散，是获得更多样的放线

菌的关键。我国学者利用 33; 也成功进行了土壤

放线菌的分离［"+］。我们在对大连地区的海洋放线

菌进行分离时也发现 33; 法是非常有效的样品处

理方法，比传统的稀释涂布法能获得多很多的分离

菌株。

在对关岛附近的海洋样品的研究中［"!］，>72572
等使用了 - 种方法处理海洋沉积物样品，发现将样

品过夜干燥压碎后用无菌的泡沫块直接在琼脂平

板上涂压获得了最多种类的海洋放线菌，将干燥的

样品稀释后进行热处理也筛选出很多新的海洋放

线菌，他们还对不同的处理方法进行了比较。他们

筛选出的海洋放线菌有 &$?是需要海水进行生长

的，并且很多海洋放线菌是第一次发现的新属，证

明了热带太平洋海域也是海洋放线菌的丰富来源。

"#" 培养基的选择

迄今为止，人们对于海洋放线菌的营养要求和

代谢活动了解的还远远不够。在对可培养的放线

菌进行研究时，选择性培养基的使用是非常重要

的。早期对马里亚纳海沟中海底沉积物的研究没

有发现海洋放线菌的存在，但是对位置很相近的海

底沉积物的研究应用了 %+ 种不同的选择性培养基，

从其中的 , 种培养基中得到了可培养的海洋放线

菌［!$］。&+? 的 放 线 菌 是 从 棉 子 糖@组 氨 酸 琼 脂

（A.9942157@B45:40427 .=.8）培养基中分离出来的，腐殖

酸@维生素（C<D4E .E40@F4:.D42 .=.8）培养基分离出

的菌落数最多。值得强调指出的是，营养简单的培

养基成分更适宜分离出放线菌，对陆生放线菌的研

究结果也表明，使用营养简单的培养基加上延长培

养时间可以得到很多土壤细菌，包括稀有的放线

菌［"%］。

张海涛等利用 $ 种不同的培养基，在所使用的

$ 种培养基中，以甘油为碳源，精氨酸为氮源的 ’%
培养基分离出 - 个属中的 # 个属，有意思的是，另外

两个分离效果较好的培养基 ’,、’- 也都以精氨酸

为氮源，均分离出 " 个属，有的培养基只分离出 ! 个

属，有的没有分离出任何菌株，显示了可培养的放

线菌对培养基成分的依赖［!"］。

我们课题组使用 !# 种培养基对大连星海湾和

·$**· 微 生 物 学 通 报 %++- 年 ",（&）



小平岛的海泥样品进行分离，也发现了甘油!精氨酸

培养基具有很好的分离效果，此外还发现加入腐殖

酸的 "# 培养基分离出数量最多的放线菌。我们的

工作证明，大连地区海洋环境中蕴藏着丰富的放线

菌资源，具有非常巨大的开发利用前景。

!"# 特殊培养策略

通过模拟海洋环境特殊的生长条件和营养组

成能成功培养海洋微生物。$%&’(%) 等人通过在培

养基中添加海绵浸出汁，分离得到了一些具有新的

形态学特征的放线菌［**］。在对关岛海底沉积物进

行分离时［*+］，,%-’%- 等加入了海砂的洗脱液和海泥

的洗脱液作为营养源，获得了非常高比例的（./0 1
230）的需要海水才能生长的海洋特有放线菌，他们

还发现加入 +450 酵母粉、30 淀粉和 + 6 /0 的蛋

白胨的培养基分离出的海洋特有放线菌最少，而只

加入 +4+30 的酵母粉或蛋白胨的培养基和较低浓

度的碳源分离出了较多的海洋放线菌，这提示我

们，利用低营养的培养基和加入海洋环境中的天然

营养成分可以分离海洋特有的放线菌。,%-’%- 等的

研究还强调了在培养基中加入 -787&97:9- 能提高海

洋放线菌的分离效率。

在 ;<=<)8%> 等的研究中使用了很特别的选择

培养策略［*5］，他们利用只含有一些盐类的寡营养固

体培养基，将海洋沉积物样品涂布在无菌滤纸上，

用 这 种 方 法 他 们 分 离 了 / 个 生 长 缓 慢 的

!"#$%&%’%()%$*#+*+ 科的新的属。起先这种方法是为

了分离能降解纤维素的菌株，但是他们的研究表明

所分离的新菌株并不能利用纤维素，推测这些菌株

只需要琼脂中的杂质进行生长，滤纸只起到固体支

持作用。他们的研究表明，通过使用简单的盐类加

上特殊的培养方法，可分离一些生长很慢的海洋放

线菌。

!"$ 通过环境 %&’ 的分析设计选择培养基

;<?@7-<@7 等［/.］首次提出可以通过对海洋环境

ABC 的分析预见可能存在的物种，并设计特异的培

养基进行分离。通过不同科、属的兼并引物［*D］对海

底沉积物中提取的 ABC 样品进行 EFG 扩增，他们

对出现阳性扩增的科属进行了选择性分离，设计了

HIGJ、"C、;*、G"、J;* 和 JFB K 种培养基，成功分

离了 ,-$+)-%()%$*’."*#+*+ 科的 ,-$+)-%()%$*’."/& 属和

01+$&%&%’%()%$*#+*+ 科的 2#-"’%&*3/$* 属两个新的属

的菌株。设计有效的引物扩增新的海洋放线菌种

属对指导分离工作具有重要的意义。

通过对环境样品中提取的 ABC 进行 3KJ )ABC
分析，可以得知微生物群落的生物多样性。很多研

究表明，海洋环境样品中存在着巨大的微生物多样

性，如在对海绵 4+(-%()%’."* 3KJ )ABC 分析中发现

了一系列新的未培养的放线菌［3K］，可见对海洋放线

菌的营养要求和代谢特性还需要进一步深入研究，

才能得到更多可培养的海洋放线菌。

!"( 不可培养（)*+),-)./0,1）的海洋放线菌的培养

目前能够通过传统的培养手段分离的微生物

还只占非常小的比例，如海水中的微生物可培养的

仅为 +4++30 1 +430，海洋环境中存在大量的未培

养放线菌资源亟待开发［*K］。微生物不可培养的原

因很多，比较关键的在于分离培养基中采用的营养

物质种类或渗透压不合适、营养物质浓度过高、缺

少自然环境中来自于自身或其他微生物的生长因

子，以及培养条件（如温度、湿度等）不合适等。另

外生长缓慢、代谢缓慢的物种，由于不能与生长较

快的物种竞争而未被分离，或者由于不能形成肉眼

可见的菌落而被忽略［*L 1 *2］。近年来兴起的宏基因

组技术可避开培养的限制直接利用海洋环境中的

基因资源，为深入研究海洋环境的生物多样性，并

利用海洋微生物资源进行新药开发和有用天然产

物的大规模生产提供了新的途径［5+］。然而，受到

ABC 大片段包装、宿主选择等技术条件的限制，宏

基因组技术利用的只是微生物基因组中很小的一

部分基因资源，通过可培养的方法研究海洋放线菌

的多样性，获得微生物菌种的培养物，能获得整个

基因组，使我们更加深刻的认识自然环境中物种间

的相互作用和微生物对环境的适应机制，并更有效

的获得更多的活性天然产物。令人鼓舞的是，近年

发展的新的培养手段和培养策略已经使很多原来

不可培养的微生物被成功培养［53 1 5*］。可以预见，这

些新的培养方法在海洋放线菌研究中的应用将使

我们获得更加多样性海洋放线菌。

# 展望

海洋环境蕴藏着最为丰富的生物多样性，海洋

放线菌是海洋药物和活性天然产物的重要的新来

源。随着日益增多的抗药性病原菌的出现和现有

的治疗传染性疾病的药物的失效，海洋微生物的化

学多样性已成为获得新的抗生素物质和更有效的
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治疗致死性疾病（如癌症）、心血管疾病的药物的重

要潜在来源。我国的海洋微生物资源十分丰富，进

一步加强我国海洋放线菌多样性的研究是非常必

要的。可以预见，随着对海洋放线菌代谢特性的深

入研究，以及分离方法和培养方法的进一步改进，

越来越多的海洋放线菌将得到分离，海洋放线菌丰

富的多样性将不断地被揭示。目前世界各地都纷

纷建立了海洋微生物菌种保存中心（!"#$%& !$’#()$"*
+,*-,#& +(**&’-$(%，!!++），我国第一个海洋微生物

菌种保藏管理中心也于 .//0 年 1 月通过验收。我

们认为，当今对海洋放线菌及其他海洋微生物多样

性的研究不应只局限于可培养的菌种资源的研究，

还应该包括未培养微生物的基因资源，活性化合物

的活性信息和结构信息等，建立完备的海洋放线菌

菌种和基因资源中心（!"#$%& 2’-$%()"’-&#$" 3-#"$% "%4
5&%& 6&7(,#’&7 +(**&’-$(% +&%-&#），通过区域性研究单

位间的密切合作对可培养和未培养的放线菌资源

的多样性信息进行搜集和交换研究，具有非常重要

的理论和应用意义。

参考文献

［ 8 ］刘志恒 9 微生物学通报，.//:，!"（0）：8;< = 8;:9
［ . ］耿晓阳，蔡 曼，杨玲玲，等 9 微生物学通报，.//0，!!（<）：818 =

81< 9
［ < ］王 辂，褚以文 9 中国天然药物，.//0，#（<）：80. = 80>9
［ ; ］?"#4 2 +，@(#" A9 +,## BC$% !$’#()$(*，.//0，$（<）：.>D = .109
［ : ］E$ F，!"7G&H 6 I，J$% 3，!" #$ 9 K A"- I#(4，.//:，%&（<）：<;D =

<:< 9
［ 0 ］崔洪霞，李富超，阎斌伦，等 9 中国海洋药物，.//0，"’（8）：88 =

8:9
［ > ］!"7G&H 6 I，L&*MG& N，O"H7&# B，!" #$ 9 K 2%-$)$(-（P(GH(），.//;，

’(（8.）：>>8 = >>D 9
［ 1 ］Q$(%R E，E$ K，O(%R F9 E&-- 2CC* !$’#()$(*，.//;，!&（8）：<. = <>9
［ D ］潘云娣，杨文鸽，候温甫，等 9 海洋通报，.//0，"’（;）：D. = D09
［8/］刘 妍，李志勇 9 生物技术通报，.//:，%：<; = <D9
［88］姜 健，范圣第，杨宝灵，等 9 微生物学通报，.//:，!"（.）：0: =

019
［8.］刘 丽，胡江春，王书锦 9 氨基酸和生物资源，.//;，"%（8）：8 =

;9
［8<］ST"%R L，E&& U O，ST"%R ?，!" #$ 9 2%-(%$& V"% E&&,W&%T(&G，

.//0，$)（.）：8:D = 80D 9
［8;］I$&* K，L,$ X，?&% 5，!" #$ 9 I#(’ A"-* 2’"4 3’$ Y 3 29 .//;，*)*

（;0）：80... = 80..> 9
［8:］L&%-7’T&* Y，L(CG& K，L(#% !，!" #$ 9 2CC* N%Z$#(% !$’#()$(*，

.//.，%&（D）：;;<8 = ;;;/ 9
［80］!(%-"*Z( A F，!(T"M&4 A !，N%-$’G%"C K K，!" #$ 9 2%-(%$& V"%

E&&,W&%T(&G，.//:，&(（8）：.D = <09
［8>］@,** 2 P，3-"’T K N，?"#4 2 +，!" #$ 9 2%-(%$& V"% E&&,W&%T(&G，

.//:，&(（<）：0: = >D9
［81］I"-T(M[2#&& ?，3-"’T K N，?"#4 2，!" #$ 9 N\-#&M(CT$*&7，.//0，*)

（<）：818 = 81D 9
［8D］!$%’&# P K，K&%7&% I 6，O",]]M"% + 29 !" #$ 9 2CC* N%Z$#(%

!$’#()$(*，.//.，%&（8/）：://: = :/88 9
［./］OW(% L +，O",]]M"% + 2，K&%7&% I 6，!" #$ 9 K 2M +T&M 3(’，

.//0，*"&（:）：80.. = 80<.9
［.8］!$%’&# P K，F&%$’"* ?，K&%7&% I 69 2CC* N%Z$#(% !$’#()$(*，.//:，

(*（88）：>/8D = >/.19
［..］BT X +，?$**$"M7 I 5，O",]]M"% + 2，!" #$ 9 B#R E&--，.//0，&

（0）：8/.8 = 8/.;9
［.<］O$M P O，L&W"Z$-T"#"%" 2 O，3T"W I A， !" #$ 9 2CC* N%Z$#(%

!$’#()$(*，.//0，("（<）：.881 = .8.:9
［.;］L&*MG& N，?&H*"%4 L9 ^%- K 3H7- @"’-&#$(*，8D1;，!#（8）：8.> =

8<1 9
［.:］L&"*4 3 +， @#"%4"( I F， L"#4$’#& 6， !" #$ 9 2%-(%$& V"%

E&&,W&%T(&G，.//8，&)（.）：80D = 81<9
［.0］@#,%7 2，IT$*$CC L，+HC$(%G" L，!" #$ 9 ^%- K 3H7- NZ(* !$’#()$(*，

.//<，’!（I- 0）：8D8> = 8D.<9
［.>］L"% 3 O，A"4"7TG(Z7G"H" B ^，!$GT"$*(Z V V，!" #$ 9 ^%- K 3H7- NZ(*

!$’#()$(*，.//<，’!（I- 0）：./08 = ./009
［.1］!"*4(%"4( E 2，3-"’T K N，I"-T(M["#&& ?，!" #$ 9 2%-(%$& V"%

E&&,W&%T(&G，.//:，&(（8）：88 = 819
［.D］L(CG$%7 X ?，!"’A",RT-(% 3 K，B’X(%%&** 2 59 3($* @$(* @$(’T&M，

8DD8，"!（.）：.8> = ..:9
［</］王黎明，黄 英，崔庆锋，等 9 微生物学通报，.//<，!)（0）：18 =

109
［<8］K&%7&% I 6，5(%-"%R N，!"]%"7 +，!" #$ 9 N%Z$#(% !$’#()$(*，.//:，(

（>）：8/<D = 8/;19
［<.］K"%77&% I L，U"-&7 I 3，5#$%-(% @ N，!" #$ 9 2CC* N%Z$#(% !$’#()$(*，

.//.，%&（:）：.<D8 = .<D09
［<<］?&)7-&# A 3，?$*7(% O K，@*"’G"** E E， !" #$ 9 2CC* N%Z$#(%

!$’#()$(*，.//8，%(（8）：;<; = ;;;9
［<;］!"R"#Z&H，A 2，O&**&#，K !，@&#%"%，V， !" #$ 9 2CC* N%Z$#(%

!$’#()$(*，.//;，()（8.）：>:./ = >:.D 9
［<:］3-"’T K N，!"*4(%"4( E 2，?"#4 2 +，!" #$ 9 N%Z$#(% !$’#()$(*，

.//<，’（8/）：1.1 = 1;89
［<0］2M"%% 6 ^，E,4W$R ?，3’T*&$]&# O L9 !$’#()$(* 6&Z，8DD:，’$（8）：

8;< = 80D 9
［<>］郭 斌，吴晓磊，钱 易 9 微生物学报，.//0，#%（<）：:/; = :/>9
［<1］叶姜瑜，罗固源 9 微生物学报，.//0，#’（<）：;>1 = ;1.9
［<D］岳秀娟，余利岩，李秋萍，等 9 微生物学通报，.//0，!!（<）：>> =

189
［;/］E$ Q，J$% E9 P#&%47 @$(-&’T%(*，.//:，"!（88）：:<D = :;< 9
［;8］F&##"#$ @ +，@$%%&#,C 3 K，5$**$%R !9 2CC* N%Z$#(% !$’#()$(*，.//:，

(*（8.）：1>8; = 1>./9
［;.］+(%%(% 3 2，5$(Z"%%(%$ 3 K9 2CC* N%Z$#(% !$’#()$(*，.//.，%&（1）：

<1>1 = <11:9
［;<］O"&)&#*&$% P，E&W$7 O，NC7-&$% 3 39 3’$&%’&，.//.，"$%（::>/）：

88.> = 88.D9

·///8· 微 生 物 学 通 报 .//> 年 <;（:）




