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细菌菌膜的成分、调控及其与植物的关系 
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摘  要：菌膜是细菌群落发展的一种高度组织化的群体状态。在菌膜形成过程中，细菌胞外物质

EPS (Exopolysaccharides)、eDNA (Extracellular DNA)、胞外蛋白等都参与菌膜的形成，它们为菌

膜提供机械稳定性，帮助细菌粘附到物体表面，促进菌膜中不同细菌间物质的循环及基因的水平

转移。菌膜形成涉及到群体感应、C-di-GMP (Cyclic diguanylate monophosphate)和 sRNA 等一系列

调控机制。土壤环境中栖息着大量的微生物，许多土壤微生物定殖于植物根际，从而与植物发生

着密切的相互作用；菌膜的形成是细菌稳定定殖于植物根际的关键因素，有助于植物促生菌或致

病菌在根际更好的生存。本文就菌膜的成分、调控及其与植物的关系等三个方面的内容进行综述。 
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Abstract: Biofilm is a highly structured bacterial community state. Bacterial extracellular matrix 
substances such as EPS, eDNA, and extracellular proteins are involved in the formation of biofilm. 
These matrix substances enhance biofilm mechanical stability, promote bacterial adhesion to solid 
surface, facilitate nutrient circulation and gene transfer, and provide other advantages to the bacterial 
survival. Biofilm formation is related to quorum sensing, C-di-GMP and sRNA. In soil environment 
habitat plenty of bacteria, many of which colonize plant roots and thus interact with host plants 
intensively. Biofilm is known to play an important role in plant colonization by soil bacteria including 
both phytopathogenic and plant beneficial ones. In this paper the biofilm studies are reviewed with a 
focus on biofilm composition, regulation and, especially its association with plant roots. 
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1  菌膜概述 

菌膜(Biofilm)是细菌粘附在物体表面生长时形

成致密而复杂的群落结构。它由细菌及自身所产生

的胞外基质构成。当生存环境发生改变时，细菌群

落通过分泌不同的组分来改变菌膜的结构和胞外

基质的营养成分，这种基质的变化能够帮助细菌

更好地储藏营养物质和水分，抵御外界的不良环

境[1](图 1)。菌膜广泛存在于人类世界中，能够对生

产和生活产生巨大影响。在医学上，65%−80%的人

类细菌感染都与菌膜有关[2]。在食品工业生产中，

菌膜能够造成食品污染[3]。在农业上，细菌通过形

成菌膜对一部分作物起到促生作用，对另一些则产

生病害[4-5]。因此，菌膜的作用、功能及对寄主产生

的影响一直都是科学研究的热点问题。本文将重点

讨论菌膜的形成、分子机理及与植物寄主的关系。 

2  菌膜的成分、形成和功能 

菌膜的主要成分为胞外多糖、糖蛋白、菌毛、

鞭毛和胞外DNA (Extracellular DNA，eDNA)[6](图 1)。

不同的种之间或同种的不同菌株之间，甚至同一菌

株的不同生长时期或不同生长环境，菌膜的成分都

会不同。菌膜具有一定的渗透性，使得菌膜内的细

菌能够进行更有效的物质交换，还能为细菌提供物

理、化学屏障以阻挡所处环境中的抗生素、免疫防

御物质和其他有害化合物，保护菌膜内的细菌免受

环境中应激因子的危害，如紫外线、pH改变、干燥

和渗透胁迫等。 

 

 
 

图 1  菌膜胞外基质结构示意图 
Figure 1  A schematic diagram for the structure of extracellular matrix of biofilm 

注：菌膜的主要成分为胞外多糖、糖蛋白、菌毛、鞭毛及 eDNA. 菌膜内的细菌排列紧密并能够进行物质的交换. eDNA既是营养物

质又是细胞间连接的桥梁. 胞外酶能够根据环境变化来改变胞外物质的结构和成分. 鞭毛和菌毛在形成菌膜过程中帮助细菌聚集. 
Note: The matrix components of biofilm include extracellular polysaccharides, glycosidoprotein, pili, flagellum and eDNA. The bacterial 
cells are bundled together in biofilm so that materials and information are dynamically exchanged inside biofilm. eDNA serve as bacterial 
nutrient but also bridge the connection of the cells. The extracellular enzymes vary in respect of components and structure responding to 
environmental clues. Fimbriae and flagella can facilitate the assembly of bacterial cells in the formation of biofilm. 
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细菌形成菌膜受液相条件、营养浓度、运动

性、细胞通讯、胞外多糖和蛋白的影响。菌膜形

成的过程从胞外基质相关应激环境信号基因的

表达开始。此后，细菌就能够随机吸附到物体表

面。这一过程主要与膜蛋白、菌毛、eDNA和 EPS 

(Exopolysaccharides)有关。细菌形成小菌落后会逐

渐产生群体感应信号来促进菌膜的成熟。在菌膜形

成初期，细胞为杆状并带有鞭毛的运动型细胞。而

后，这些细胞分化为能够产生胞外基质的非运动性

细胞。这种转变阻止了细胞的分散，使菌膜结构更

加稳定。菌膜成熟的后期，细胞开始分泌 D-氨基酸

和多胺等小分子物质，使得细胞能够突破外基质扩

散到外环境中去，在条件适合的时候再形成新的菌

膜，从而完成一个循环的发展过程(图 2)[7]。 

2.1  EPS 

EPS是菌膜的主要成分之一。菌膜中的 EPS分

子之间相互作用决定了胞外基质的机械性质[6]。细

菌能够分泌促进细菌积聚的胞外聚合物。胞外聚合

物的主要成分是 EPSs，它是由杂多糖组成不同的线

性或者分枝状分子。EPSs具有分子胶的功能，能够

发起和维持细胞之间的联系，维持菌膜结构稳定[8]。

每种 EPS的成分和功能都不相同。例如，根际共生

菌中华根瘤菌(Sinorhizobium meliloti)分泌的半乳葡

聚糖(EPS II)分为两种主要结构：低聚糖和高聚糖。

不能产生 EPS II的突变株通常也不能积聚。只分泌

高聚糖的 mucR 突变株具有较弱的聚集表型。在不

产 EPS II菌株和 mucR菌株加入 EPS II后表型即回

复正常，说明菌膜中的胞外多糖组分在自聚集中发

挥重要作用 [8]。不同的枯草芽孢杆菌 (Bacillus 

subtilis)都能够分泌两种明显的生物聚合物——多

糖 EPS和多聚 δ谷氨酸盐(PGA)，这两种物质都参

与了菌膜形成，但是根据菌株和实验条件的不同，

两种物质所起的作用不同[9]。 

菌膜中不同 EPS 的种类和含量是动态变化

的。胞外基质中的多糖物质经常由于细菌的生长

条件、培养基种类及底物类型的不同而发生较大变   

化[10]。例如革兰阴性菌铜绿假单胞菌(Pseudomonas 

aeruginosa)，它通过产生藻酸盐、PEL、PSL等胞外

多糖构成菌膜。根据细菌所处的不同条件或状态，

其胞外多糖在胞外基质的变化过程中所起的作用

和重要性不断发生变化，并且影响细菌的定殖状

态[11]。EPS的另一主要功能是帮助菌膜同外界进行

物质和能量的交换。EPS能够吸附周围环境中的营

养、气体和其他离子等物质[12]。另外，菌膜中的细 

 

 
 

图 2  菌膜形成过程 
Figure 2  A model of the development of biofilm formation involved by eDNA 

注：细胞表面和平面都带负电荷的情况下，细胞难以接触物体表面. eDNA能够形成约为 300 nm的环状结构，弱化物体之间的静电

斥力. 同时还能与物体表面细微的凹凸(通常是纳米级)作用，拉近细胞与物体表面的距离. 细菌在胞外多糖和 eDNA 参与下拉近自

身与物体距离，粘附到物体表面(左)；成功粘附到物体表面的细菌会不断积聚或复制形成一定的群落规模，菌膜成熟后逐渐分散，

使细菌能够定殖到其物体表面，从而完成一个循环的过程(右). 
Note: The both negatively charged bacterial cells and solid surface will not favor their adhesion until the involvement of eDNA. eDNA 
surround the cells in a space of approximately 300 nm and hence attenute the static pulsion from both sides. Meanwhile, eDNA from cells 
can interact with the nanoscale particles on solid surface and lower the distance between them by attraction. Adhesion of bacterial cells on 
solid surface with the involvement of polysaccharides and eDNA (left). Post adhesion on solid surface the bacteria will aggregate graduately 
and propagate till forming a clony community (right). Some bacteria can break the restriction of matured biofilm and disperse to colonize a 
new location on solid surface. Thus the biofilm expends outward. 
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胞表面通常都具有 EPS 结合位点，包括阴离子和

阳离子交换器。这些结合位点利用 EPS 将细胞与

细胞以及细胞与菌膜绑定在一起。他们能把周围

环境的营养和毒害物质吸附、富集到菌膜中并加

以利用，这种特性能够使细菌在营养贫乏的环境

中生存[13]。 

2.2  eDNA 

eDNA 通常散布在菌膜中的各个角落，是菌膜

中保持菌与菌之间联络及菌膜稳定的关键物质。在

成熟的菌膜中，细菌亚群能够产生大量 eDNA，但

未成熟的菌膜对 DNase更加敏感，说明 eDNA在假

单胞菌的菌膜的形成、发展和成熟中都发挥一定的

作用[14]。 

在假单胞菌(Pseudomonas spp.)中，eDNA的释

放是群体感应(Quorum sensing，QS)依赖及 QS非依

赖机制介导的。QS 非依赖机制介导释放少量

eDNA，QS 依赖型机制介导细胞大量裂解，增大

eDNA的产生[15-16]。酰化丝氨酸内酯(AHLs)和假单

胞菌的喹诺酮(PQS)等群体感应分子调控产生细胞

裂解因子。前噬菌体和吩嗪衍生物诱导细胞裂解并

触发 eDNA释放。铜绿假单胞菌(P. aeruginosa) PQS

和 AHL 缺陷型突变株表现出原噬菌体诱导降低，

细胞裂解和 eDNA释放减少；PQS相关基因过表达

则直接导致菌膜中 eDNA含量升高[16]。另外还有一

些革兰氏阳性菌，如金黄色葡萄球菌(Staphylococcus 

aureus)、表皮葡萄球菌(Staphylococcus epidermidis)、

肺炎链球菌(Streptococcus pneumoniae)等都是通过

细胞裂解的方式产生 eDNA。枯草芽孢杆菌(B. 

subtilis)则通过不依赖裂解的方式释放 eDNA。枯草

芽孢杆菌(B. subtilis) QS基因 oppA、oppF、comXP

缺陷型突变株以及 DNA代谢相关基因 mfd和 topA

缺陷型突变株 eDNA明显减少，而且不能形成完整

的菌膜[17]。 

在蜡状芽孢杆菌(Bacillus cereus)、希瓦氏菌

(Shewanella sp.)、硝化螺菌属(Nitrospira sp.)、金色

葡 萄 球 菌 (Staphylococcus sp.) 和 大 肠 杆 菌

(Escherichia coli)等许多细菌中，eDNA都参与菌膜

的形成[18-21]。金黄色葡萄球菌(S. aureus)在菌膜形成

早期产生的 eDNA与细菌粘附在物体表面有关，去

除 eDNA 或阻碍 eDNA 产生都会降低细菌的粘附

能力[22]。单个细菌细胞粘附到物体表面通常包含两

个阶段：第一阶段，细菌细胞与物体表面接触并产

生粘附物质使自身更牢固地锚定于物体表面。在吸

附过程中，物体更小的表面积更有利于接触到物体

表面。有研究表明菌体表面的 eDNA能够形成伸出

表面约 400 nm 的环状结构，可作为吸附到物体表

面的桥梁。第二阶段，产生由 eDNA介导电子基团

相互作用的区域，这种通过 eDNA介导的电子相互

作用使细胞更容易粘附于物体表面(图 2)[23]。 

eDNA 对菌膜完整性也起着稳定作用。如利用

DNase处理新形成的菌膜会造成菌膜的快速解体，

利用蛋白酶或多糖酶处理菌膜或者用 DNase 处理

成熟的菌膜则效果不明显[14,24]。原因可能是菌膜成

熟后 eDNA的作用被其他物质所取代，或是成熟菌

膜中 eDNA 与其它生物分子相互作用，从而保护

eDNA免遭 DNase降解。还有一些研究证明加入外

源 DNA 也能够促进细菌聚集和形成菌膜。细菌基

因的水平转移是细菌进化的重要途径。菌膜中的

eDNA 为细菌间的自然转化提供了 DNA 基础，同

时也是可移动遗传元件和噬菌体诱导基因转移的

途径，这种 eDNA的水平转移在土壤中的革兰氏阴

性菌和革兰氏阳性菌中都被发现[25-26]。 

2.3  其他成分 

细菌胞外结构如鞭毛、菌毛和纤毛通过与 EPS

成分相互作用，也具有稳定菌膜结构的作用。铜绿

假单胞菌(P. aeruginosa)的 IV鞭毛能够结合 eDNA，

在菌膜中形成有利于菌膜稳定的交联结构[27]。但

是，成熟菌膜中的细菌通常不具有运动性，鞭毛的

作用发生于细菌形成菌膜过程中，可能只在形成菌

膜的初期发挥作用。通过基因敲除降低细菌游动性

或增强游动性时发现这两种突变株在特定的生长

时期对菌膜的形成都有促进作用，说明游动性在菌

膜形成时是由两种模式共同调控的(图 2)[28-29]。 

菌膜中也有许多胞外蛋白质。这些蛋白质一部
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分是水解酶，它们能够将大分子物质，如纤维素、

几丁质和脂类化合物等水解成为易于细菌利用的

有机物，促进菌膜内养分的循环(图 1)。类胶原蛋白

(Collagen like proteins，CLP)是菌膜形成的重要因

素，解淀粉芽孢杆菌中的 clpA、clpB、clpC、clpD

等 CLP 基因缺失突变株不仅表现出较低的菌膜形

成能力，而且难以在拟南芥根部定殖[30]。也有一些

致病性细菌分泌的酶则是重要的致病因子[31]，如细

菌表面的 Bap 蛋白(Bacterial alkaline phosphatase，

BAP)和 Bap类似蛋白，它们具有串联重复结构域，

此结构域与菌膜形成和侵染有关[32]。胞外蛋白 TasA

是枯草芽孢杆菌(B. subtilis)菌膜的必要蛋白，对

tasA缺失突变株和胞外多糖合成基因缺失突变株的

研究显示，细胞外蛋白 TasA 和胞外多糖能够组装

形成具有功能性的基质[33]。具有一定功能的胞外蛋

白还有变形链球菌(Streptococcus mutans)的葡聚糖

蛋白[34]、大肠杆菌(E. coli)中的纤维素[35]、铜绿假

单胞菌(P. aeruginosa)中的 LecA和 LecB[36]、巴西固

氮螺菌(Azospirillum brasilense)的凝集素[37]、假单胞

菌属(Pseudomonas spp.)中的淀粉体[38]等。EPS、

eDNA 和胞外蛋白等组分也有相互作用的机制。铜

绿假单胞菌菌膜中阳离子胞外多糖 Pel 能与 eDNA

相互交联，维持胞外基质的结构完整[39]。大肠杆菌

菌膜中 DNA BⅡ型结合蛋白能够保持 eDNA 二级

结构的稳定性等[39]。上述菌膜的各种成分相互协调

形成了完整的结构体系。 

3  菌膜形成的分子调控机制 

3.1  群体感应(Quorum sensing) 

群体感应在许多菌膜形成中发挥关键作用。群

体感应系统中，细菌在一定浓度时向胞外分泌自诱导

物，当体外自诱导物达到一定的浓度时就能激活群体

感应系统。LuxI/LuxR系统是许多革兰氏阴性菌的群

体感应系统。在该系统中 LuxI型蛋白能合成酰基化

高丝氨酸内酯(AHL)自诱导物，之后 AHL 激活基因

表达调节 LuxR型转录激活物合成。铜绿假单胞菌(P. 

aeruginosa)拥有两个 AHL群集感应系统——Las和

Rhl。不同的群集感应系统都有其自身的 AHL合酶

LasI和RhlI及其自身的转录调控因子LasR和RhlR。

AHL 信号物质分别由 N-(3-oxododecanoyl)-HSL 和

N-butyryl-HSL 组成[40]。这两套双组分系统会根据

菌株和实验条件的不同在菌膜形成过程中发挥不

同的作用。在铜绿假单胞菌(P. aeruginosa) PAO1菌

株中，双组分系统 Las和 Rhl通过控制 eDNA释放

对菌膜结构的形成起到重要作用。然而在铜绿假单

胞菌菌株 PA14 中，仅 Las 系统对于菌膜的形成较

为重要，该系统通过控制 PEL胞外多糖的产生调控

菌膜形成[16]。 

革兰氏阳性细菌通常使用更加复杂的群体感

应系统。它以修饰过的寡聚肽作为自诱导物，然后

进入双组分信号转录路径。与 AHL 不同，菌膜上

的相关受体能够直接识别该寡聚肽。然后受体的识

别过程又进一步通过磷酸化作用激活感应调控蛋

白，最终激活靶标基因的表达[41]。在金黄色葡萄球

菌(S. aureus)中，其自诱导物来自 agrD基因产生的

小分子肽 AIP。该小分子肽被加工并成为含有硫代

内酯环的环形肽。AIP 通过 AgrC 分泌，同时被其

感应，这一过程进一步激活了转录调控因子 AgrA。

AgrA可以正调控编码胞外蛋白酶合成的多个基因，

从而引起菌膜的分解[42]。金黄色葡萄球菌(S. aureus)

中，双组分系统负调控菌膜的形成。该菌菌膜的形

成包括几个连续的阶段，如初始的细胞聚集，细胞

间的粘附、成熟和最终解体[43]。粘附到物体表面是

该菌从浮游细胞过渡到菌膜的初始步骤。只有群集

感应系统 agr基因被抑制时这个步骤才能完成。一

旦细菌粘附到某个表面，细菌就开始聚集并产生胞

外多糖 PNAG或 PIA，形成复杂的结构。正常情况

下，细胞一般都会从成熟的菌膜上脱离并继续扩

散，但是当 agr基因缺失时，细菌的菌膜将较野生

菌变得更厚，并丧失从成熟的菌膜上分离的能力。 

3.2  C-di-GMP 

C-di-GMP 是细菌中重要的次级信使之一，它

参与多种细菌群体行为的基因调控，包括致病性、

细胞周期和分化、EPS合成、菌体聚集和菌膜的形

成等[44]。在细胞内，这种分子由两种酶共同调控：
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具有 GGDEF 结构域的二鸟苷酸环化酶(DGCS，合

成 C-di-GMP)和有 EAL 或 HD-GYP 结构域的磷酸

二酯酶(PDE，降解 C-di-GMP)。DGCS和 PDE的共

同作用使细胞内的 C-di-GMP 达到动态平衡，以增

加或降低 C-di-GMP的浓度来调控细菌群体行为[45]。

C-di-GMP信号能够在多种细菌中调节菌膜的形成。

根癌土壤杆菌(Agrobacterium tumefaciens)中，提高

胞内 C-di-GMP 浓度能够激活单极多糖粘附素的合

成，促进菌膜的形成[46]。达旦提狄克氏菌(Dickeya 

dadantii) PDE基因 epcB和 epcC缺失型突变株的菌

膜形成速度和大小明显增加，也说明 C-di-GMP 对

菌膜形成具有正向调控作用[47]。 

3.3  sRNA 

调节小 RNA (Small RNA，sRNA)是一类长度为

5−500 nt非编码 RNA，它通过不完全配对调节目标

mRNA 的转录。大部分与 mRNA 结合的 sRNA 都

由 tran基因编码，它们与目标 mRNA的 5′-UTR (5′-

非编码区)或ORF (开放式阅读框)结合，阻塞mRNA

上的 SD 序列，干扰 mRNA 与核糖体结合或促进

RNaseE 降解目标 mRNA[48]。sRNA 的正向调控主

要是抑制mRNA形成二级结构，这能够重排 5′-UTR

结构并促进核糖体的结合。大部分的 sRNA都需要

RNA 结合蛋白 Hfq 因子，它能够影响 sRNA 与

mRNA互作时的效率和稳定性[49-50]。与转录激活蛋

白相比，sRNA 能够更有效地进行转录后调控。因

此 sRNA能够使细菌对环境变化有更快的反应[51]。 

近几年的研究表明，一些 sRNA对细菌形成菌

膜有一定影响。霍乱弧菌(Vibrio cholerae)中 sRNA 

VqmR位于 VqmA基因上游，VqmR至少控制 8个

mRNA，其中包括 rtx 致病基因和菌膜合成相关基

因 vspT。在霍乱弧菌(V. cholerae)中过表达 sRNA 

VqmR 则强烈抑制该菌形成菌膜[52]。梨火疫病菌

(Erwinia amylovory)中 sRNA ArcZ能够正向调节Ⅲ

型分泌系统、胞外多糖的合成以及细菌运动性，从

而进一步影响细菌粘性及菌膜的形成 [53]。RsmA 

(CsrA)是 RNA 结合调控蛋白，能够结合到目标

mRNA上以稳定或阻碍 mRNA的翻译[54]。RNA结

合蛋白 CsrA通过激活 FlhDC表达并下调菌膜形成

相关基因 pga的表达。大肠杆菌进入稳定期后会产

生 sRNA CsrB/CsrC，它们的主要作用是抑制 CsrA

蛋白的产生。CsrB/CsrC 可能还促进鞭毛形成及

PGA的形成，这些都与菌膜形成有直接联系[54-55]。 

4  菌膜与植物 

微生物可分为致病菌和促生菌两类，它们都能

够在植物不同组织中定殖，包括种子、维管组织、

根、茎、叶等。对于某些细菌，形成菌膜是它们实

现定殖的关键策略[56-57]。形成菌膜能够为细菌带来

多种生存优势，如提高细菌环境耐受性、增强拮抗

能力以及防止被原生动物吞食等。高密度细菌群体

具有多种单个细菌无法有效完成的功能。例如，菌

膜与单个菌体相比，能够分泌更多的代谢物或胞外

酶。另外，细菌定殖于植物寄主上时，只有达到一

定的群体规模才可能达到促生或致病效果。 

4.1  植物致病菌与菌膜 

植物病原菌如铜绿假单胞菌(P. aeruginosa)、青

枯 病 菌 (P. solanacearum) 和 软 腐 果 胶 杆 菌

(Pectobacterium carotovorum)等能够在植物表面或

组织里形成菌膜，使植物产生溃疡、腐烂和萎蔫等

病害。有证据表明细菌在植株上形成规则的菌膜，

不仅能够帮助病原菌获取营养物质，还能够帮助细

菌抵抗宿主中各种应激环境，获得生存优势并发挥

其致病性[58]。对致病菌来说，粘附到宿主表面之后，

病原菌需要不断地积聚增强侵染毒力以更好地保

护自身免受寄主免疫反应的杀灭。铜绿假单胞菌(P. 

aeruginosa)在侵染植物木质部组织时，首先粘附到

木质部内壁，而后聚集并形成成熟的菌膜堵塞木质

部导管[59]，最终造成植物整体萎蔫死亡。 

一些研究表明菌膜的形成与寄主植物免疫反

应或植物信号有关，细菌利用植物免疫反应因子和

信号分子触发菌膜形成的相关基因表达。软腐果胶

杆菌能够在土豆的木质部形成菌膜类似结构[60]。拟

南芥(A. thaliana)突变株在根部产生高浓度的水杨

酸能够触发系统防御反应，表现出降低铜绿假单胞
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菌(P. aeruginosa) PA14定殖和形成菌膜的能力[61]。

Mori 等在研究青枯病菌(P. solanacearum)侵染西红

柿(Lycopersicon esculentum Mill)时发现该菌在西红

柿表皮细胞上形成的伞状菌膜是该菌发挥其毒力

的关键群体行为[5]。这些说明细菌形成菌膜对于防

范植物免疫反应起到重要作用。 

4.2  植物促生菌与菌膜 

细菌形成菌膜也可对植物产生促生作用。促生

菌可分泌多种代谢产物帮助植物抵抗其他致病微

生物和线虫病害，从而促进植物生长。多粘类芽孢

杆菌(Paenibacillus polymyxa)具有广泛的寄主，它在

拟南芥根尖形成的菌膜能够诱导提高拟南芥抗旱能

力，合成多种抗菌物质帮助宿主抵抗病原微生物[62]。

恶臭假单胞菌(P. putida)同时具有植物促生和生物

修复的潜力，它能够利用植物根际分泌物及自身趋

化性快速在植物根部形成菌膜，促进植物利用土壤

中的不溶养分、螯合金属并抑制其他假单胞菌属致

病菌的生长[63]。 

植物与某些促生菌共生时存在相互促进的关

系。玉米根系分泌物能够刺激并促进解淀粉芽孢杆

菌 SQR9 tapA-sipW-tasA操纵子的表达，帮助 SQR9

菌株定殖和形成菌膜[64]。解淀粉芽孢杆菌 FZB42

中的 degU、nfrA和 RBAM_017141基因突变株都能

影响细菌的群游现象和菌膜的形成，而且有明确的

证据显示 nfrA和RBAM_017141参与植物的互作[65]。

解淀粉芽孢杆菌 FZB42菌株与玉米根部互作时，游

动性基因(filM、hag、flip 和 flgM)和趋化性基因

(cheC、cheD)等都有一定的变化，说明玉米根部分

泌的物质能够吸引该菌。luxS参与群体信号自诱导

物合成，ymcA 和菌膜形成有直接关系。这些基因

表达的变化，说明玉米根部诱导物能够促进该菌形

成菌膜 [66-67]。枯草芽孢杆菌在定殖于拟南芥(A. 

thaliana)时会产生脂肽类抗菌物质，此类物质不仅

是该菌形成菌膜的必要条件，而且还对一般微生物

病害产生较强的抑制作用。在拟南芥与枯草芽孢杆

菌(B. subtilis)互作过程中，拟南芥会分泌一些小分

子物质。如细菌性斑点病侵染拟南芥时，拟南芥会

在根部分泌苹果酸来增强枯草芽孢杆菌形成菌膜

的能力[7]，以此抵抗细菌病害的进一步扩张。 

5  结语 

细菌形成菌膜能够使其获得免遭原生动物捕

食、增强抗逆性、抗菌素耐受性和增加养分的循环

利用等生存优势。利用上述特点，菌膜能够同时为

植物促生菌和病原菌提供更大的生存和发展空间。

现已经证实细菌细胞表面的 EPS、eDNA、信号因

子和酶等物质使细菌在植物组织表面聚集和形成

菌膜的过程中发挥重要作用。EPS分子是由多种生

物多糖组成，这就赋予了不同多糖的不同物理特

性。现在未能清晰阐述的是：细菌如何调控不同种

类的多糖组成，以获取营养物质、传递信号，各种

组分是如何进行协同合作？细菌通过感应细胞外

环境中的信号分子来激活这些机制和级联反应，虽

然有一部分信号因子已被进行了功能验证，但在菌

膜形成时所涉及的多种分子调控机制和级联反应

仍未完全了解。另外，植物与细菌互作时植物如何

产生信号分子刺激细菌形成菌膜，从而进一步导致

促生或致病的机制也尚属未知。现在对菌膜的研究

主要针对单一细菌进行研究，仅有少数文献阐述了

不同微生物协作形成的菌膜群落[68]，这也是将来  

一个重要的研究方向。 
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