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摘要：鞘氨醇单胞菌属的许多菌株能够合成结冷胶、沃仑胶、迪特胶等多种结构相似，物理性能多样的生物

聚合物，统称为鞘氨醇胶。目前，结冷胶已经大规模的生产和应用，由于鞘氨醇单胞菌属的提出仅有十几年

的历史，其他种类鞘氨醇胶的研究和开发才刚刚起步。本文综述了鞘氨醇单胞菌属分类研究的最新进展，

以及鞘氨醇胶的结构、特性、生物合成途径、分子遗传学和基因工程的研究现状，并对今后的研究重点和方

向进行了展望。
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鞘氨醇单胞菌属（ ,./&-+(0(-$1 <5=）是一种能

够合成生物聚合物的重要微生物菌种资源，近年来

研究者发现，除结冷胶（KD;;): K8?，-!%&）外，鞘氨醇

单胞菌属的某些菌株还能够合成多种其他聚合物，

例如 沃 仑 胶（MD;): K8?，-!/F&）、鼠 李 胶（ 93)?<):
K8?，-!/#"）、迪特胶（J>84): K8?，-!%$A）、-!BB、-!/#B
和 .N!// 等［/ ’ F］。这些生物高分子聚合物主要由多

糖组成，具有相似的主链结构，被统称为鞘氨醇胶

（<53>:K):<）。其中结冷胶是继黄原胶之后又一得到

广泛应用的微生物代谢胶，而沃仑胶、鼠李胶和迪特

胶也已经逐步得到商业化生产和应用。本文综述了

合成生物聚合物的重要微生物资源———鞘氨醇单胞

菌的研究进展，包括菌属分类、鞘氨醇胶的结构、合

成基因、发酵生产和应用。

" 鞘氨醇单胞菌的分类研究

/##& 年，日本学者 O)P88@3> 等人根据 /%- 9Q.L
序列、呼吸醌种类和细胞极性脂模式等特征，首次提

出 一 类 新 的 细 菌 属———鞘 氨 醇 单 胞 菌 属

（,./&-+(0(-$1 ），并 将 原 先 的 伊 乐 藻 假 单 胞 菌

（21345(0(-$1 3*(53$）重新命名为少动鞘氨醇单胞菌

（,./&-+(0(-$1 .$4"&0()&*&1），作为鞘氨醇单胞菌属的

模式菌株［"］。该菌属的共同分类特征为：革兰氏阴

性、杆状、好氧、无芽孢、多呈黄色，过氧化氢酶阳性，

细胞脂肪酸模式中有 +!羟基脂肪酸，而缺乏 F!羟基

脂肪酸；细胞膜组分中不含脂多糖，而含有一种特殊

的脂质成分———鞘糖脂。

由于鞘氨醇单胞菌属菌株代谢的多样性，特别

是能够降解复杂的芳香族污染物，耐受极端贫营养

条件，并产生有价值的高分子聚合物，故针对该菌属

的研究一直非常活跃。之后的十几年中，假单胞菌

属（21345(0(-$1）、产碱菌属（!*"$*&+3-31）和拜叶林克

氏菌属（63&73’&-"8&$）的许多菌株被重新鉴定和分入

鞘氨醇单胞菌属，该菌属中的一些新菌株也不断被

发现［$ ’ %］。随着鞘氨醇单胞菌属所包含菌株数量的

不断扩大，这些菌株在生理、生态和系统进化上的多



样性也越来越丰富，是否应该对该菌属重新进行划

分引发了一些争议［!］。根据 "#$ %&’( 序列比对和

系统进化分析（图 "），鞘氨醇单胞菌属可以被清晰

地分为 ) 个簇，且同一簇的菌株序列同源性均大于

*+,-.，而不同簇间的序列同源性较低，在 */,#. 0
*#,+.之间。而且每个簇的 "#$ %&’( 序列都有一

些可以与其他簇相区别的特异性碱基序列，例如：第

一簇的第 +*1 个碱基为 2，第二簇的 +/ 3 1+* 碱基为

43(，第三簇的 **5 3"/"+ 碱基为 43 (，第四簇的 *-!
3"/"- 碱基为 23 6。另一个重要区别是细胞多胺模

式，第一簇的多胺类型为类精脒，第二簇含有大量的

亚精胺和微量的胍丁胺，第三和第四簇含有大量的

亚精胺以及微量的腐胺和胍丁胺［-］。

根据系统进化分析、"#$ %&’( 特异性碱基位点

和多胺模式的研究，/55" 年 789:;<=> 等人对鞘氨醇

单胞菌属进行了重新分类，进一步细分为 ) 个属［*］：

!"#$%&’(’%)* *+%*, *-.$/-’，!"#$%&’0$,(，1’2’*"#$%&’0$?
,( 和 !"#$%&’"34$*，这一分类观点已被广泛接受。目

前，这 ) 个属中正式命名的种分别有 1*、")、") 和 "" 个。

图 ! 鞘氨醇单胞菌属的系统发育树

@>AB" C=DEFA:G:H>< H%:: FI !"#$%&’(’%)* B

" 鞘氨醇胶的结构、特性和应用

鞘氨醇胶是鞘氨醇单胞菌属某些菌株合成胞外

聚合物的统称，包括：! B "),/$(’0$5$* (766 1")#" 合

成 的 结 冷 胶，!"#$%&’(’%)* JKB (766 1"+++（ 原

65/)5$&+%+* JKB (766 1"+++ ）合 成 的 沃 仑 胶，

!"#$%&’(’%)* JKB (766 1"*#"（ 原 65/)5$&+%+* JKB
(766 1"*#"）合成的鼠李胶，!"#$%&’(’%)* JKB (766
+1"+* 合成的迪特胶，!"#$%&’(’%)* JKB (766 1"++)

（原 7*+,8’(’%)* JKB (766 1"++)）、!"#$%&’(’%)* JKB
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!"## $%&’$（原 !"#$"%&’(’) ()* !"## $%&’$）和 * *
+$(,%-.+$’ !"## +%,+$（ 原 /’%0’1%(#-%$ ()* !"##
+%,+$）分别合成的 $ 种未命名的聚合物 -.&&、-.%/&
和 -.0［%1］。鞘氨醇胶合成菌与该属其他菌株的一个

重要区别在于，鞘氨醇单胞菌属的绝大多数菌株都

是氧化酶阳性，而鞘氨醇胶合成菌都表现为氧化酶

阴性［%%］。基于 %2- 345! 的系统进化分析也表明，

鞘氨醇胶合成菌株能够形成与该属其他菌株相互区

分的一个独立分支（图 +）。

图 ! 鞘氨醇胶的结构及其产生菌的进化关系［"#］

678*+ -93:;9:3< => ()?7@8A@( A@B )?CD=8<@<97; A@ADC(7( => ()?7@8A@(.)3=B:;7@8 EA;9<37A［%1］*

鞘氨醇胶都是酸性荚膜杂多糖，具有相对保守

的主链结构（图 +）：.F.GD:.GD:!.GD:.F.，F 可能是 H.
I?A 或 H.JA@。其中较为特殊的是 -.0，其主链上以

+.脱氧葡萄糖醛酸取代了较为普通的葡萄糖醛酸，

+.脱氧葡萄糖醛酸在多糖组成中较少出现，且对酸

性物质不稳定，因此鞘氨醇胶 -.0 对酸水解作用非

常敏感。鞘氨醇胶的侧链基团种类、位置有极大的

多样性，这使鞘氨醇胶成为一种结构和功能丰富的

天然聚合物资源，也赋予鞘氨醇胶每一成员独特的

物理性质［$，2］。结冷胶没有糖基侧链，但侧链上有乙

酰基团和甘油酸基团；结冷胶能形成凝胶，且乙酰基

团的多寡影响凝胶的硬度。沃仑胶的侧链有乙酰基

团、鼠李糖或甘露糖，鼠李胶有由两个葡萄糖残基组

成的侧链，迪特胶有一个包括两个鼠李糖的侧链，而

-.&& 的侧链只含有一个鼠李糖，这些鞘氨醇胶主要

用作增稠剂，而非胶凝剂。

目前，鞘氨醇胶商业化开发和大规模生产最为

成功的是美国 #K.L<D;= 公司，随着一些鞘氨醇胶生

产专利的过期，国内一些公司也开始从事该种生物

聚合物的生产和销售，但种类仅限于结冷胶和极少

量的沃仑胶［%+ M %$］。结冷胶是鞘氨醇胶中生产规模

最大，应用最为广泛的一种。商业化的结冷胶有 $
种形式，无乙酰化、低乙酰化、高乙酰化，分别命名

为：G<D379<!I 、L<D;=8<D!I 6 和 L<D;=8<D!I H"%11。G<D379<
是一种澄清级别的结冷胶，可以作为琼脂替代品用

于嗜热菌和植物组织培养的固体培养基；L<D;=8<D(
是食品级结冷胶，由于具有优越的热、酸稳定性，凝

胶弹性和硬度可调，透明性高、风味口感好等优点，

作为食品胶凝剂、稳定剂和悬浮剂主要用于甜点、沙

司、布丁等食品和护肤霜、牙膏等产品上。近年来，

+2’ NA7B=@8 N:A@8 <9 AD * O!#2$ 3%#1,4%,",&%#$ *%(%#$（+11/）,/（’）
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结冷胶在生物医疗领域也被广泛应用，用其制成的

胶状薄膜可用作许多药物的赋形剂和缓释剂，它是

胰岛素体内输送的理想载体，也是医学组织工程中

理想的三维框架材料［!" # !$］。沃仑胶能够形成对高

温稳定的粘稠液体，且与水泥有良好的相容性，主要

作为胶黏材料用于混凝土、干混砂浆领域，也可以用

作油井开采的钻井泥浆［!%］。鼠李胶能耐受高浓度

磷酸铵和盐溶液，因此可以作为肥料和杀虫剂的悬

浮剂［!&］。迪特胶具有比黄原胶和沃仑胶更高的粘

度和抗热性能，是最具应用前景的新一代增稠剂、超

塑化剂和石油钻井泥浆添加剂。

! 鞘氨醇胶的合成途径与分子遗传学

研究

鞘氨醇胶的合成途径主要包括糖核苷酸前体的

合成、四糖重复单位的组装、聚合和分泌等 " 个步

骤。目前已知的鞘氨醇胶合成基因簇全序列有 ’
个，分别是 !"#$%&’(’%)* ()* +,-- ’!.." 合成 /0&&
的 *"* 基因簇；! * ")+,$(’-$.$* +,-- ’!"$! 合成结冷

胶的 &/. 基因簇，!"#$%&’(’%)* ()* +,-- .’!.1 合成

迪特胶的 0"* 基因簇［!2，!1 # 32］。这些基因簇有共同的

核心基因区，包括 *"*1 4&/.1 40"*1 和 2(.3 间的所有

基因，其编码产物为：5,670鼠李糖前体合成酶，装配

四糖重复单元骨架的糖基转移酶，聚合酶和多糖分

泌相关的酶。而其他 ’ 种糖基0核苷酸前体：8670葡
萄糖、8670葡萄糖醛酸和 8670甘露糖的合成酶编码

基因在这 ’ 株菌染色体上的其他位置。

在聚合物结构组成上，迪特胶、结冷胶和鞘氨醇

胶 /0&& 的四糖骨架相同，但侧链基团不同，结冷胶

没有糖基侧链、/0&& 有一个鼠李糖、迪特胶有两个鼠

李糖。这个差别也表现在合成糖重复单位所需的糖

基转移酶编码基因数量上，结冷胶有四个相关基因

&/.4、&/.5、&/.6 和 &/.1，鞘氨醇胶 /0&& 的相关编码

基因为 !"*4、!"*5、!"*6、!"*1 和一个可能编码鼠李

糖转移酶的 +2789 基因，迪特胶的相关基因为 3"*4、

3"*5、3"*6、3"*1、+2789 和一个仍然未知的糖基转

移酶编码基因［3! # 3’］。这三种鞘氨醇胶合成基因簇

的另 一 个 显 著 差 别 在 于：聚 合 酶 编 码 基 因 *"*: 4
&/.:40"*:、裂解酶编码基因 *"*; 4&/.; 40"*; 和聚合

物分泌相关基因 *"*! 4&/.* 40"*!。在 /0&& 和迪特胶

基因簇中，*"*: 4 *"*! 4 *"*; 和 0"*: 40"*! 40"*; 都位于

糖基转移酶编码基因 *"*1 40"*1 附近，在基因的排列

方式和方向不尽相同；而结冷胶的 &/.! 4&/.: 4&/.;
基因位于染色体上的另一个区域，基因的排列和方

向与 /0&& 的 *"* 基因簇相同。

对比 *"*、&/. 和 0"* 三个基因簇相对应的氨基

酸序列，表明 *"* 基因簇与 0"* 基因簇同源性更高。

这可能也反映出一个事实：与结冷胶相比，迪特胶与

/0&& 在结构上更加相似，而且在系统发育关系上，

!"#$%&’(’%)* ()* +,-- ’!.." 与 !"#$%&’(’%)* ()*
+,-- .’!.1 也更接近。目前，沃 仑 胶、鼠 李 胶、/0
!1&、9:0!! 等多种鞘氨醇胶的合成基因还未研究，

根据 *"*、&/. 和 0"* 的氨基酸保守序列设计简并引

物对这些基因进行扩增的成功率很低，仍需要通过

对表型为 /)(0（/);<=>?= )@AB(?CC;?D<5E (B=F;E(<(）突变

株的研究来获得目的基因的信息。

" 鞘氨醇胶的发酵生产与基因工程

与黄原胶相比，鞘氨醇胶的碳源转化率较低，因

而生产成本较高。为了在单位体积中获得更高产量

的聚合物以及底物到产物的最高转化率，发酵培养

基、溶氧、温度、)G 等因素都需要根据不同的菌株进

行优化［3" # 3.］。发酵优化经验表明，控制一个高碳氮

比的营养条件，会有利于鞘氨醇胶的发酵合成，但这

种发酵条件同样有利于胞内贮藏物质 7GH 的合成，

因而与目的产物的合成发生竞争。H?<D5 等人用随

机突变的策略，使 7GH 的合成被阻断，但仍然没有

观察到结冷胶合成量的明显提高［3$］。代谢工程是

一个改良鞘氨醇胶性能和提高产量的非常有前途的

策略。为提高合成结冷胶的糖转化率，I?DF?J 等人

将 ! * ")+,$(’-$.$* +,-- ’!"$! 中编码 $0磷酸0葡萄糖

脱氢酶的 <=7 基因失活，意图通过减弱碳源进入磷

酸戊糖途径的代谢流，从而将更多碳源代谢流量转

移到结冷胶的合成上，然而，突变菌株并没有表现出

结冷胶合成的显著增加［3%］。

由于结冷胶合成基因方面的研究已经比较透

彻，越来越多的研究者尝试利用基因工程的方法控

制结冷胶的产量、化学组成和特性。过量表达个别

基因，例如：编码葡萄糖磷酸变位酶的 "&(: 基因，

或编码 8670葡萄糖焦磷酸化酶的 +&": 基因，都可

以使 ! * /.’0/) +,-- ’!"$! 的 8670葡萄糖合成酶的

活力提高，但并不能导致结冷胶合成量的显著增加；

然而同时过量表达 ! * /.’0/) +,-- ’!"$! 的 "&(:
基因和 +&": 基因可以使结冷胶的产量提高 32K，

聚合物的粘度也明显增加。过量表达糖基前体合成

酶，在 !"#$%&’(’%)* ()* +,-- 3!"3’ 合成鞘氨醇胶

/0% 的研究中也得到了相似的结果。目前的研究表

’$.黄海东等：合成生物聚合物的重要微生物资源0鞘氨醇单胞菌 * 4微生物学报（3221）"1（.）



明，提高糖基!核苷酸前体的合成量是增加鞘氨醇胶

产量的一种方法，除此以外，其他代谢工程方面的研

究也被尝试。"#$%&’ 将鞘氨醇胶 (!) 中，负责四糖

单位组装和聚合物分泌的基因簇同时过量表达，结

果鞘氨醇胶 (!) 的产量提高 *+,，同时发酵液的粘

度 大 幅 度 增 加［*-］。.$/’01& 构 建 了 !"#$%&’(’%)
2".. 34536 的重组菌株，该菌株的质粒中含有迪特

胶 *7 个合成基因中的 *+ 个，结果发酵液的粘度显

著增加，但迪特胶的合成量仅有小量提高［*6］。虽然

这些结果令人鼓舞，但成功的例子并不多；由于对鞘

氨醇胶合成途径的瓶颈步骤，以及鞘氨醇胶合成与

其它糖代谢的关系和调控仍然了解很少，鞘氨醇胶

的基因工程改造还面临很多问题，需要进一步深入

研究。

! 问题和展望

在过去的十几年中，鞘氨醇胶的研究和开发取

得了重要的进展，其中结冷胶是细菌合成的具有成

凝胶性能的少数微生物合成胶之一，也是鞘氨醇胶

中开发最为成功的一种。与黄原胶相比，鞘氨醇单

胞菌合成鞘氨醇胶的产率较低，通常仅为前者的

3+, 8 )3,，由于生产成本较高，限制了这类聚合物

的广泛应用。但鞘氨醇胶种类和结构的多样性，使

其能产生丰富有用的物理学性质，作为控制水溶液

流变学性质的产品，其应用领域不断扩大，并得到重

视。目前，国内对于结冷胶以外其他鞘氨醇胶的研

究较少，据报道，郭建军、陈芳等对沃仑胶以及与黄

原胶复配后的溶液流变学特性进行了研究［4+ 9 45］；本

实验室鉴定了一株鞘氨醇单胞菌属的新种［55］，该菌

株能合成一种具有增稠和成凝胶性能的新型鞘氨醇

胶，具有很好的应用前景［4* 9 44］。建议国内加强鞘氨

醇胶的研究和开发，重点应包括以下几方面：（5）鞘

氨醇单胞菌属菌种资源的筛选和开发，获得更多新

型的鞘氨醇胶类聚合物；（*）系统研究鞘氨醇胶的生

物合成途径，从分子水平阐明这类聚合物合成的关

键调控步骤和代谢瓶颈；（4）通过基因工程的方法改

变鞘氨醇胶的生物合成途径，提高聚合物的产率，或

从基因水平上控制聚合物的糖构架和取代基团，从

而生产出具有不同性质的产物；（7）改进鞘氨醇胶的

下游提取工艺，高效获得不含细胞和蛋白杂质的澄

清产物；（3）通过化学修饰来改进鞘氨醇胶的性质，

开发组织工程等新的医疗应用领域。
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