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假单胞菌 !"#调控因子 $%&’与 ()*’的相关性及对抗生物质
合成代谢调控机制的分析
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摘 要：假单胞菌 G(% 是一株可同时合成并分泌吩嗪0(0羧酸（HE3B6I:B30(0A6JKF7;4:A 6A:@，HL*）和藤黄绿脓菌素
（H;F4+.3FJ:B，H4. ）两种抗生物质的生防菌株。为了进一步研究假单胞菌 G(%抗生物质合成代谢的调控方式与机制，
在分别构建 !"#$、%&’$等单基因突变株基础上，又构建了 !"#$%&’$双基因突变株G(%MN以及 !"#$O0O ("#)和 %&’$O0O
("#)等翻译融合表达载体（PG8M*和 PG8N*）。通过在 HHG和 QG/两种培养基中发酵培养和两种抗生物质 HL*
和 H4.的 RHSL定量测定显示，双突变株 G(%MN的 HL*和 H4.的合成量不论在 HHG还是在 QG/培养基中都介于单
突变株 G(%M和 G(%N之间。由实验结果分析推测，两种调控因子对抗生物质合成的调控作用不是发生在转录水
平，很可能发生在转录后水平。由!0半乳糖苷酶的定量分析表明，在假单胞菌 G(%中，两种调控因子不存在自诱导
机制；虽然 M6A*未调控 N-9*的合成，但 N-9*可能部分正向调控 M6A*的表达。
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在假单胞菌等革兰氏阴性细菌中，M6A*作为一
种重要全局调控因子，在次生代谢调控中起着极其

关键的作用［(，#］。而另一种调控因子 N-9*则是次
生代谢的阻遏蛋白，同样可调控多种次生代谢物的

合成［#，’］。在 * ? +(,-%.&#./& LR*$ 菌株中，!"#$ 基
因的"Q9N 插入突变菌株 LR*%C 失去了合成如藤
黄绿脓菌素、硝吡咯菌素、RLU和胞外酶等次生代
谢物的能力［!，&］；%&’$ 基因的 "Q9J 插入突变株

LR*%$C却可以合成多于野生菌株的某些抗生物质
及胞外酶。当借助表达质粒过表达 N-9* 时，
0#/$O0O ("#) 和胞外蛋白酶与 ("#) 的融合表达质粒
"1%$O0O ("#) 的!0半乳糖苷酶的表达被抑制并减少了
"倍［"］，说明 N-9*过表达导致了抗生物质 RLU和
胞外分泌的蛋白酶量减少。同时，当构建 !"#2 %&’$
双突变株 LR*%$%时，发现 LR*%$%可以合成并分泌
相当数量的胞外酶、RLU等。而 !"#2 突变株 LR*(C
与 LR*%C的表型一样。由此可以说明 N-9*，作为
一种全局调控因子在转录后水平部分抑制了次生代

谢物 9NU*的翻译［#，"］。

在具生物防治功能的假单胞菌 G(%中，研究显
示，!"#$ 基因突变株 G(%M不能合成藤黄绿脓菌素
（H;F4+.3FJ:B，H4.），但超量表达吩嗪0(0羧酸（HE3B6I:B30
(0A6JKF7;4:A 6A:@，HL*）［1］；%&’$ 突变株 G(%N 的 H4.
的合成量显著增高了，而 HL* 的合成量却减少
了［%］。

根据两种调控因子对次生代谢物质截然相反的

调控方式，不难联想到并提出这样的问题：在假单胞

菌 G(%中，两种调控因子 M6A*与 N-9*在调控抗生
物质次生代谢过程中，它们的关系如何？具体的机

制和路径如何？基于此点，分别构建了 !"#$O0O ("#)
和 %&’$O0O ("#) 等翻译融合表达载体以及假单胞菌
G(%的 !"#$%&’$ 双基因突变株 G(%MN，并对实验结
果展开分析。

" 材料和方法

"+" 材料
"+"+" 菌株和质粒：本研究所涉及的菌株、质粒及
其来源列于表 (。



表 ! 菌株和质粒
!"#$% & ’()"*+, "+- .$",/*-,

’()"*+, "+- .$",/*-, 0%$%1"+( 23")"2(%)*,(*2, ’45)2%,
’()"*+,

! 6 "#$%
789! !:; $&"’"<&9"（ $&"’()=&*+,）>&?@ -./0&A *1")&12/)& 3-%=& B"# 24$$%2(*4+
8C&;& 4*#)& $&"( -./5D;（)C E /C

E）*&")9? *4.6D; B"# 24$$%2(*4+
’&A=& 3-%，4*#，-./0 -./7，*1") ).,B 0FG=D（!%(0!<5）（H"+0!!+A） B"# 24$$%2(*4+

8.19/#:#2&. ,.6
<&: I*$- (J.%，FKLM M"，F$( M M .)4-52%)，L/.0 ’.%0 0*N0 B"# 24$$%2(*4+
<&:0 FKLM O，F$( M M M P .)4-52%)，*.:) E，H"+0 ’.%0 0*N0， ［A］
<&:Q FKLM M M，F$( E R .)4-52%)，+&") E，H"+0 ’.%0， ［:］
<&:Q0 FKLM M M，F$( M .)4-52%)，*.:) E +&") E，H"+0 Q%+0 !3*, ,(5-J

F$",/*-,
.CB’Q .C$5%,2)*.( ’HM 2"))J*+S DTUV# !"#0#=8.3# N)"S/%+( 4N +&")；L/.0 ［A］
.CB’0 .C$5%,2)*.( ’HM 2"))J*+S &T9V# 4.3W= N)"S/%+( 4N *.:)；L/.0 ［:］
.>KQ/ K$4+*+S 1%2(4)，Q%+0 B6 ’6 !34/",34X
.CB’0Q *.:) *+"2(*1"(%- X*(3 &&";& 2",,%((% *+ .CB’0；L/.0 Q%+0 !3*, ,(5-J
.<YU;:A ’5*2*-% 1%2(4)；K4$YW，)%.$*24+，W+2F=&=/4#，!%(0 76 8"",
.<YU;:A0Q .<YU;:A 2"))J*+S *.:) *+"2(*1"(%- X*(3 &&";& 2",,%((%，Q%+0 !%(0 !3*, ,(5-J
.<YG@A <4#*$*Z*+S .$",/*-；W+2F=&，!)"；0%.L（!,）；L/.0 76 8"",
.<Y?;&9 .[’&=.&9L ,35(($% 1%2(4) N4) ()"+,$"(*4+"$ $&"’ N5,*4+，!%(0 76 8"",
.\<G:D ] $&"’ N5,*4+ 1%2(4)，L/.0 76 8"",
.<YQL .<Y?;&; X*(3 ;TG=V# +&") 5.,()%"/ N)"S/%+( "+- " ()"+,$"(*4+"$ +&")]=] $&"’ N5,*4+ 2"))J*+S N*),( : +&") 24-4+, !3*, ,(5-J
.<Y0L .<Y?;&; X*(3 ;T?=V# *.:) 5.,()%"/ N)"S/%+( "+- " ()"+,$"(*4+"$ *.:)]=] $&"’ N5,*4+ 2"))J*+S N*),( : *.:) 24-4+, !3*, ,(5-J
"，M M *+-*2"(%, .)4-52(*4+ 4N "+(*#*4(*2, #J X*$- (J.% ,()"*+ <&:；O，M *+-*2"(%, $%,, .)4-52(*4+ 4N "+(*#*4(*2, #J -%)*1"(*1% 4N ,()"*+ <&:；P，M M M

*+-*2"(%, /4)% .)4-52(*4+ 4N "+(*#*4(*2, #J -%)*1"(*1% 4N ,()"*+ <&:；R，E *+-*2"(%, +4 .)4-52(*4+ 4N "+(*#*4(*2, #J -%)*1"(*1% 4N ,()"*+ <&:T

!"!"# 培养基和培养条件：大肠杆菌采用 B5)*"=
C%)("+*（BC）培养基在 UA^条件下振荡培养［@］。假
单胞菌 <&:分别采用适合合成 FKL的 FF<培养基
和适合合成 F$( 的 H<C培养基［&;］。相应固体培养
基每升加 &9S琼脂。假单胞菌 <&:在液体培养时温
度为 D:^。液体培养时，摇床转速为 &:;)_/*+（大肠
杆菌）和 DD;)_/*+（假单胞菌）。抗生素 用 量
（$S_/B）：卡那霉素（H"+）9;，氨苄青霉素（L/.）&;;，
庆大霉素（Q%+）G;，氯霉素（K3$）&;;，壮观霉素（’.%）
&;;，四环素（!%(）&D9。
!"!"$ 酶和试剂：7\L聚合酶（H$%+4X）、各种限制
性内切酶、!G 7\L连接酶及 7\L分子量标记物均
购自 <CW公司；’45(3%)+ 杂交探针制备所用同位素
［!=UDF］购自北京亚辉生物科技公司；其它生化试剂
均为分析纯。

!"# !"#$ 基因的体外插入突变
为了构建 +&") *.:) 双突变株，首先选取 *.:)

基因作抗性基因插入突变。其步骤是：用限制性内

切酶 )&3%消化含有 *.:) 基因的质粒 .CB’0。胶回
收并纯化线性质粒 .CB’0后，用 !G .4$J/%)",% 将线
性 .CB’0的 )&3%酶切得到的 U]端削平。削平方法
和步骤均按 <CW公司推荐的方法进行。削平后的
产物经酶失活，酚=氯仿抽提两次、乙醇沉淀和 A;‘
乙醇洗涤两次后与来自 .>KQ/的 :99#. 抗庆大霉
素基因（ &&";&）5:&#片段相连接。连接产物转化

! 6 "#$% 789!并涂含有 D;$S_/B庆大霉素的 BC固
体平板。挑取阳性克隆培养并酶切验证。由此获得

的阳性克隆称 .CB’0Q。
用限制性内切酶 8.3#消化 .CB’0Q，采用胶回

收法回收 DTUV# 的插有 &&";& 抗庆大霉素基因的
*.:) 基因片段。将所得片段克隆到自杀质粒
.<YU;:A的 8.3#位点处。由此得到的阳性克隆称
为 .<YU;:A0Q。该质粒转化 ! 6 "#$% ’&A=&后用于三
亲杂交。

!"$ 三亲杂交
将受体菌 +&") 基因突变株 <&:Q、供体菌 ! 6

"#$% ’&A=&（.<YU;:A0Q）和三亲杂交辅助菌 ! 6 "#$%
8C&;&（.<YG@A）分别在一定的抗生素浓度条件下液
体培养过夜。分别取 U 种菌 9;;$B经离心、洗涤后
混合并悬浮于 &;;$B的 BC培养基中。将此混合菌
液点于无抗生素的平板上 UA^培养 &: a DG3后，刮
取菌斑悬浮于一定的 BC培养基中并涂布于 ’.%&;;和
Q%+G;的双抗平板。将该种平板上的克隆再同时对
应点于分别含 Q%+G;和 !%(&D9的两种平板。凡是在含
Q%+G;的 BC平板上生长而在含 !%(&D9的平板上不生长
的克隆即为双交换的阳性克隆菌株。所得 +&")
*.:) 双突变株命名为 <&:Q0。
!"% 翻译融合表达载体 %&’$&’& (&’) 和 !"#$&’& (&’)
的构建

为了检验调控因子 Q"2L和 0,/L在调控抗生

DU9 QY b*=3% 13 &$ 6 _)"3& 7%"*#<%#$#+%"& 5%2%"&（D;;?）G?（G）



物质合成代谢过程中的相互关系，分别构建了

!"#$、%&’$ 与 ("#) 的融合表达载体 !"#$% 和
!"#&%。!"#$%的构建过程如下：首先设计一对引
物 ’$%(（)*+ $$%’,,$%%’’,$,’%’$$%$%%$’,,+
-*，下 划 线 为 *#+& ! 位 点） 和 ’$%.（ )*+
$%’’%,,’$,%$$%,,%,,%$,%,,’’+-*，下划线为
,&-! 位点）。其中上游引物 ’$%(与 !"#$ 基因读
码框的上游 /001! 处退火，而下游引物 ’$%. 与
!"#$ 的第 2个氨基酸的基因处退火。然后以 !345$
为模板进行 6,&。将纯化后的 6,&产物以 *#+&!
和 ,&-!进行双酶切，之后将纯化的 6,&产物与位
于 !"#/0(0 上的来自于 !7"82. 的 ("#) 按正确的
读码顺序相连接。相应的融合质粒称为 !"#$%。
同 样，以 ’&%(（ )*+’$$,’%$%%’’,%$%%$

’%,,’$$%%,+-*，下划线为 *#+&!位点）和 ’&%.
（ )*+$%’%,,,’$,%$%,$%$’,%$%%’,%$+-*，下 划
线为 ,&-!位点）作为引物和 !345& 为模板进行
6,&。)001!的 6,&产物经过 *#+&!和 ,&-!双酶
切、电泳、回收等，按 ("#) 正确的读码顺序克隆于
!"#/0() 的相同位点处。所得的翻译融合质粒
%&’$*+* ("#) 称为 !"#&%。
两种翻译融合质粒的插入位点及顺序由测序鉴

定。它们分别借助电击方法导入假单胞菌株及其衍

生菌株。假单胞菌及其衍生菌株中是否存在相应导

入的质粒采用碱裂解质粒抽提法验证。

!"# $%&和 $’(的定量测定
为了确定 !"#$ %&’$ 双基因突变后对假单胞菌

"(2抗生物质合成代谢的影响。将 "(2$&、"(2$、
"(2&和 "(2分别在两种培养基 66"和 9"3中同
时发酵培养。6,%和 6:; 样品处理与 <64,法定量
测定方法可参考文献［=，((］。
!") !*半乳糖苷酶活性的测定
进行"+半乳糖苷酶定量测定的菌株培养条件

为：菌株接种于盛有 )0>4 9"3培养基的 .)0>4三
角瓶中，.2?、..0@A>BC 摇床培养。定时取样测定。
具体测定方法参照 "B::D@法［E］进行。

+ 结果

+"! !"#$ %&’$ 双基因突变株,!-./菌体生长曲
线的制作

为了比较双突变株 "(2$&与野生株 "(2和相
关衍生株的生长状况，将 8种菌株分别接种在 66"
和 9"3培养基中于 .2?、..0@A>BC下振荡培养，定
时取样测定其光密度（.//00）。根据测定结果绘制

生长曲线（图 (）。该曲线图显示，双突变株 "(2$&
的生长情况与 "(2$、"(2&分别在两种培养基中生
长状况相似。同时在 66"中，-种突变株的生长状
况优势于野生株。

图 ! 假单胞菌野生株 ,!- 及衍生株 ,!-.、,!-/ 和
,!-./在 $$,（&）和 0,1（1）培养基中生长曲线
FBGH( $@IJ;K LM@NDO IP JB:Q ;R!D O;@SBC "(2 SCQ B;O QD@BNS;BNDO "(2$，

"(2& SCQ "(2$& BC 66"（%）I@ 9"3（3）>DQBM>H

+"+ !"#$ %&’$ 双基因突变株的杂交验证
以来自 !345&的 (T)U1的 %&’$ 基因部分酶切

片段作探针，与经过 ,&-!完全酶切的基因组 V7%
进行杂交（图 .）。突变株 "(2$&中插有抗庆大霉
素基因的 %&’$ 基因片段（长度约为 .T-U1）比野生型
菌株 "(2的 %&’$ 基因长，与预期结果相符。

图 + !"#$ %&’$双基因突变株,!-./的 234(5678 杂交
FBGH . 5IM;KD@C 1:I; ND@BPBLS;BIC IP %&’$ GDCD >M;S;BIC BC O;@SBC

"(2$&H (T WB:Q+;R!D "(2；.T 5;@SBC "(2$&H

+"9 !"#$ %&’$ 双基因突变对 $%&和 $’(合成的
影响

为了鉴定 !"#$ %&’$ 双突变株 "(2$&对抗生物
质合成代谢的影响，将突变株 "(2$、"(2&、"(2$&

--)葛宜和等：假单胞菌"(2调控因子 $SL%与 &O>%的相关性及对抗生物质合成代谢调控机制的分析H A微生物学报（.00/）8/（8）



以及野生株 !"#分别同时接种于 $$!和 %!&培养
基中进行发酵培养。接种比例与振荡培养条件参考

文献［’］进行，发酵 ’()后取样，提取 $*+和 $,-并通
过 .$/*定量测定（图 01+、&）。
图 01+显示，在培养基 $$!中，与野生株相比，

抗生物质 $*+在突变株 !"#2中提高 (倍，在突变
株 !"#3中降低近 0倍，而双突变株 !"#23中 $*+
的合成量比突变株 !"#2 低但比突变株 !"#3 高，
即合成量介于两者中间。抗生物质 $,-在 $$!培养
基中的合成情况则不同，在突变株 !"#2中无 $,-检
测峰面，在突变株 !"#3中 $,-的合成量由野生型菌
株的 45"!678/ 提高到 ’#5#!678/，而双突变株
!"#23中 $,- 的合成量为 "95#!678/。这一比值显
然比突变株 !"#2高但比突变株 !"#3低，$,-合成
量依然介于突变株 !"#2和 !"#3两者中间。

图 ! 假单胞菌"#$及其突变株在 %%"（&）和 ’"(（(）
培养基中 %)&和 %*+合成比较
:;6<0 $*+ =>? $,-，-@A BCDA>?=EF 8C-=GA,;-CB，G;ABF>-)CB;HC? ;> $$!
（+）=>? %!&（&）8C?;I8 ;> B)=JC1K,=BJ 8C=BIEC? =K-CE ;>ADI,=-;A> @;-)

’( )AIEB<

图 01&同样显示，在 %!&培养基中，抗生物质
$*+在野生型菌株 !"# 中表达量只有 "45(!678/。
而突变株 !"#2中其合成量可高达 0"95L!678/，即

提高了近 04倍。在突变株 !"#3中 $*+的合成量
为 (5(!678/，与野生型菌株 !"#相比降低了 9倍。
而双突变株 !"#23中 $*+合成量为 045(!678/，比
突变株 !"#2低但比突变株 !"#3 高，即合成量介
于两者中间。抗生物质 $,-在 %!&培养基中的合成
情况则相反，在突变株 !"#2中仍无 $,-检测峰面，
在突变株 !"#3 中 $,- 合成量由野生型菌株的
"#59!678/ 提高到 "’#59!678/，而双突变株 !"#23
中 $,-合成量为 L950!678/。显然 $,-合成量依然介
于突变株 !"#2和 !"#3两者中间。
,-. 调控因子 /01&和 234&的关系
在关于生防菌株 !"#的研究中，首次提出 2=D+

与 3B8+两种调控因子是否存在自调控及两者之间
是否存在相互调控的关系的问题。针对这一问题，

分别构建了 !"#$ 基因和 %&’$ 基因与 ("#) 的翻译融
合表达载体 M!N2+ 和 M!N3+。然后将它们分别通
过电击法导入野生型菌株及其衍生菌株 !"#2 和
!"#3。分别接种于 %!&培养基中，定时取样，!;,,CE
法测定"1半乳糖苷酶活性（表 (）。
根据表 ( 显示的结果，在野生型菌株 !"# 和

!"#$ 基因突变株 !"#2中，M!N2+表达的"1半乳糖
苷酶活性处于相同水平，但当 M!N2+导入 %&’$ 基
因突变株 !"#3后，其"1半乳糖苷酶的活性却只有
在野生型菌株中的 "7L。该结果说明，调控因子
2=D+不存在自调控的机制，但部分受到 3B8+的正
向调控。

当 %&’$O1O ("#) 翻译融合质粒 M!N3+分别导入
野生型菌株 !"#和 %&’$ 基因突变株 !"#3时，它们

"1半乳糖苷酶表达的活性相似。而在 !"#$ 基因突
变株 !"#2中 M!N3+表达的"1半乳糖苷酶活性比
在野生型菌株 !"# 中稍微低一些。该实验结果表
明，调控因子 3B8+也不存在自调控的机制，2=D+
不能调控 3B8+的表达。

表 , 翻译融合表达载体 !"#$565 %"#&和 ’()$565 %"#&的

!6半乳糖苷酶活性
P=G,C ( NQMECBB;A> AK -)C -E=>B,=-;A>=, KIB;A> !"#$O1O ("#) AE %&’$O1O ("#)

;> -)C @;,? -FMC B-E=;> !"# =>? ;-B ?CE;R=-;RCB

$,=B8;? "12=,=D-AB;?=BC =D-;R;-F!（!;,,CE I>;-B）
!"# !"#2 !"#3

M!N2+ 9S4 T (4 994 T "9 "L4 T "4
M!N3+ "(4 T # #4 T "4 ""4 T S

M!NS4"9（*%） UV UV UV
!"12=,=D-AB;?=BC =D-;R;-F @CEC ?C-CE8;>C? ;> -)C @;,? -FMC B-E=;> !"#，

-)C 8I-=>-B !"#2 =>? !"#3 6EA@> ;> %!& 8C?;I8 -A => *+S44 AK "54；
V=-= =EC -)C 8C=>B T B-=>?=E? ?CR;=-;A> AK -@A 8C=BIEC8C>-B；UV：UA
?C-CD-C?<

L09 2N W;1)C ,- "( < 7$#-" ./#%01/0(0!/#" 2/3/#"（(44S）LS（L）



! 讨论
研究表明，作为两种全局调控因子，!"#$ 和

%&’$在假单胞菌 ()*抗生物质 +,$和 +-.合成代
谢的调控路径中占据重要位置。据文献报道，荧光

假单胞菌 ,/$0 的 !"#$是通过与目标基因的 %12
位点附近作用而影响氰氢酸合成酶和胞外蛋白酶等

基因的翻译［3］。另有研究表明，%&’$，另一种调控
因子是与 !"#$竞争并结合于相关基因的 %12位点
附近。当 %12位点结合有 %&’$以后，必然影响了
’%4$进一步与核糖核蛋白体的结合，从而阻碍了
其翻译。由此看来，似乎 !"#$ 的结合位点就是
%&’$与 ’%4$相结合的位点［5，6］。然而，至今并没
有 !"#$与 74$和 %4$结合或作用的直接证据报
道［5］。因此，!"#$可能是间接作用，或者 !"#$激活
一种至今未知的蛋白或者其他因子参与次生代谢调

控作用。事实上，在荧光假单胞菌 ,/$0、欧文氏菌
（!"#$%$& ’&"()(*("& &89&:; ’&"()(*("&）的后续相关的
研究报告中，%&’<、%&’1 都是一类受到 !"#$ 正调
控的并与 %&’$ 相结合的具有调控作用的一类
%4$［)5，)3］。当他们与 %&’$结合后阻止了 %&’$ 进
一步与调控的目标基因的 %12 位点结合，释放
’%4$使之与核糖核蛋白体顺利结合并促进翻译。
那么，在假单胞菌 ()* 中，全局调控因子 !"#$

和 %&’$因子是如何调控 +,$和 +-.两种抗生物质
的合成代谢？就 +-.的调控分析，由于突变株 ()*!
和 ()*%与其它假单胞菌相应的 +&’, 和 "-., 基因
突变株表型相似，因此在 ()* 中，完全可能以多种
假单胞菌共有的调控方式与机制对 +-.及其它次生
代谢物的合成代谢实施调控。即 !"#$是多种次生
代谢物的正调控因子，%&’$是多种次生代谢物的负
调控因子。然而针对 +,$ 的调控，由于 !"#$、%&’$
的缺失分别导致 +,$合成代谢提高、降低，使得假
单胞菌 ()*中的 +,$调控方式完全不同于其它已
报道的假单胞菌。根据此实验结果，推测在假单胞

菌()* 中，!"#$ 和 %&’$ 在对 +,$ 合成进行调控
时，可能存在一种未知的特殊的调控通路。其中可

能会有一些至今未被发现的调控因子参与。

根据双突变株 ()*!%两种抗生物质合成结果，
推测 !"#$、%&’$对抗生物质 +,$和 +-.的调控作用
很可能发生在转录后水平上。因为不论在 ++(还
是在 =(1培养基中，突变株 ()*!中都无 +-. 产物
合成，说明 !"#$对 +-.合成存在正调控作用。假设
!"#$正向调控 +-.基因簇的转录过程，当 +&’, 基因

突变后 ()*! 菌体中无法转录合成 +-. 的相关
’%4$。既然如此，在双突变株 ()*!%中不论 "-.,
基因表达状态如何，都不应该有 +-. 产物积累。但
事实上 ()*!%合成出比突变株 ()*!和野生株多
得多的藤黄绿脓菌素。说明突变株 ()*!始终存在
+-.的基因转录产物 ’%4$。因此，尽管不知它们的
调控是直接的还是间接的，但有理由推测 !"#$ 与
%&’$一样，极有可能在转录后水平上参与抗生物质
合成代谢的调控。

在调控因子 !"#$与 %&’$相关性研究中，尽管
发现 %&’$对 !"#$合成具一定的正调控作用。但
根据相关突变株抗生物质合成代谢的变化分析，却

无法得到圆满解释，表明假单胞菌 ()*次生代谢分
子调控路径与机制的复杂性。因此，揭示其精确的

调控机制尚需进一步深入研究。
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