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Research progress of phosphate-solubilizing bacteria in sediments：Distribution, phosphate-solubilizing
ability, and functional genes
MA Kai, WANG Xiaochang, XIE Jiahui, GAO Li*
（School of Ocean, Yantai University, Yantai 264005, China）
Abstract：Phosphorus（P）is an important inducer of water eutrophication and harmful algal blooms. Sediment internal loading may be an
important source of P in water when exogenous input is controlled effectively. As the primary drivers of P geochemical cycling, phosphate-
solubilizing bacteria（PSB）play a critical role in sediment P release. However, research on PSB in sediments began later than studies on
agricultural soils, especially research on the molecular mechanism of PSB. Therefore, this review summarizes the main species and
distribution characteristics of PSB in sediments from different habitats, and the effects of algal blooms on PSB community composition
during the outbreak and extinction phases. In addition, it outlines the main phosphate-solubilizing mechanisms（such as mineralization and
solubilization）and functional genes of PSB, and provides a future direction of research on PSB in aquatic ecosystems. This review provides
new ideas for research on P cycling and eutrophication mechanisms in water affected by algal blooms.
Keywords：sediments; phosphate-solubilizing bacteria; phosphate-solubilizing mechanism; functional genes; harmful algal blooms

沉积物解磷菌的研究进展：分布、解磷能力及功能基因
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摘 要：磷是大多数水体富营养化和有害藻华暴发的重要诱因。当外源污染得到有效控制后，沉积物内源释放可在较长时间内

成为水体磷的主要来源。作为水圈磷地球化学循环的主要驱动者，解磷菌在沉积物磷的释放过程中发挥着重要作用。然而相较

于农业土壤而言，沉积物解磷菌的研究起步较晚，其分子机制的研究仍处于起始阶段。鉴于此，本文概括了解磷菌的主要种属、

不同生境沉积物中分布的特征以及藻华生消对解磷微生物群落组成的影响，梳理了解磷菌的矿化、溶解等主要解磷机制和关键

功能基因，并对水体生态系统解磷菌的未来研究方向进行了展望，旨在为藻华期间水体磷循环以及富营养化机制的研究提供新

的思路。
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磷是大多数水体初级生产力的限制性营养元素。

当外源污染减缓或得到有效控制后，沉积物内源负荷

可在较长时间内影响磷的水平，减缓水体治理效

果[1-2]。沉积物磷的释放受物理、化学、生物等多种过

程共同影响，其中微生物是一个重要影响因素。研究

表明，微生物活动可明显促进沉积物磷向上覆水体释
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放，其中解磷菌（PSB）在释放过程中起着关键作

用[3-5]。沉积物磷的释放潜力在很大程度上取决于磷

的赋存形态，解磷菌可通过自身代谢、改变环境条件

等方式将沉积物中难溶性磷化合物，如有机磷（OP）、

钙结合态磷（Ca-P）等，转化为可溶性磷并释放到上

覆水中[6-7]，从而为藻华暴发和富营养化发生提供了

必要条件。

近年来，水华、赤潮、绿潮等在全球范围内频繁暴

发，有害藻华（HABs）已成为我国水体生态系统面临

的突出生态灾害[8]。微生物在水圈生源要素的循环

过程中发挥着关键的驱动作用，随着 2017年国家自

然科学基金委对“水圈微生物驱动地球元素循环的机

制”重大研究计划的启动，水体生态系统微生物的研

究越来越受到重视[9]。在海洋、湖库等生态系统，沉

积物中蕴含着丰富的微生物资源，解磷菌在沉积物磷

释放过程中的作用机制及其功能基因研究也逐渐受

到关注[7，10-11]。近期宏基因组学、功能基因芯片等分

子生物学技术的发展，为深入解析藻华水体磷循环的

微生物作用机制提供了新的思路。

然而相较于农田土壤而言，水圈生境中解磷菌的

研究起步较晚。国外有关沉积物解磷菌的报道较少，

国内相关文献最早发表于 2005年。Wu等[12]最初对

西湖沉积物解磷菌的数量、种类等进行了初步研究，

之后有关太湖、三峡水库、长江口等水域的研究被相

继报道。从研究手段来看，前期主要通过微生物培养

方法对解磷菌的分布、解磷特性等进行分析。近年来

部分学者以关键解磷基因为标记，对解磷微生物的多

样性及其与环境因子的关系等展开了研究，然而目前

对解磷基因的认识还不全面，解磷的分子生物学机制

研究仍处于初级阶段。鉴于此，本文概括了近年来不

同生境沉积物中解磷菌的研究现状，梳理了解磷菌的

主要解磷作用机制和关键酶编码基因，并对藻华水体

解磷菌的研究方向和技术手段进行了展望，以期为后

续沉积物磷释放的微生物驱动机制研究以及内源污

染治理提供参考。

1 解磷菌的种类及分布特征

1.1 解磷菌的种属

解磷菌包括解磷细菌、真菌和放线菌等，其中解

磷细菌的种类和数量较多，研究也较深入。很多学者

根据其分解底物的不同，将解磷菌分为无机解磷菌

（IPB）和有机解磷菌（OPB）两大类，但水体中也存在

一些既能溶解无机磷也能溶解有机磷的菌株[13]，所以

在分类上并不存在严格界限。从门水平上来看，已报

道的解磷菌主要包括变形菌门（Proteobacteria）、厚壁

菌门（Firmicutes）、子囊菌门（Ascomycota）、广古菌门

（Euryarchaeota）、放线菌门（Actinobacteria）等 8个门，

且不同门类解磷菌的数量和种属多样性差异明显[14]。

解磷细菌中最主要的门是变形菌门，该门具有解磷功

能的属和种数量最多，包括气单胞菌（Aeromonas）、不

动杆菌（Acinetobacter）、无色杆菌（Achromobacter）、产

碱杆菌（Alcaligenes）、固氮螺菌（Azospirillum）、固氮菌

（Azotobacter）、假单胞菌（Pseudomonas）、根瘤菌（Rhi⁃

zobium）等 30个属，共 49种[14-15]；其次是厚壁菌门，包

括芽孢杆菌（Bacillus）、类芽孢杆菌（Paenibacillus）、葡

萄球菌（Staphylococcus）、动性球菌（Planococcus）等 7
个属，共 43种；放线菌门最重要的属是链霉菌（Strep⁃

tomyces）（12种），此外还有节杆菌（Arthrobacter）、短杆

菌（Brevibacterium）、细杆菌（Microbacterium）等 10 个

属；解磷细菌占比最少的门为拟杆菌门[15]。

在解磷真菌中，最主要的门是子囊菌门，包括曲

霉（Aspergillus）、弯孢霉（Curvularia）、正青霉（Eupeni⁃

cillium）、拟青霉（Paecilomyces）、青霉（Penicillium）等 7
个属，共 16 种[15-16]；其次为担子菌门，包括隐球菌

（Crytococcus）、红冬孢酵母（Rhodosporodium）、红酵母

（Rhodotorula）等属。大部分解磷真菌属于曲霉属，其

次为青霉菌属、镰刀菌属（Fusarium）、木霉属等。

解磷放线菌包括链霉菌、节杆菌、短杆菌、微杆菌

（Microbacterium）、红球菌（Rhodococcus）等属[14]。从属

水平上来看，解磷菌最主要的属为芽孢杆菌、假单胞

菌、曲霉、青霉、沙雷氏菌（Serratia）等[13]。

1.2 水环境中解磷菌的分布特征

以“沉积物（Sediment）”和“解磷菌（Phosphate-
solubilizing bacteria）”为主题词进行高级检索，在

CNKI和Web of Science数据库仅检索到60余篇文献，

大多为中国学者发表。国内沉积物解磷菌的研究早

期主要集中在西湖和太湖，近期有关巢湖及河口等

水域的文献数量增多。研究内容包括解磷菌的筛选

鉴定、生态分布及解磷作用机制等方面，此外还涉及

解磷菌对重金属等污染物的钝化作用。近年来，有

关解磷基因丰度和解磷功能微生物多样性的报道逐

渐增多。

1.2.1 不同生境解磷菌的差异

沉积物解磷菌的研究早期主要是通过平板培养

法进行筛选分离，获得可培养解磷菌的数量及分布特

征，并结合基因序列对优势菌株进行种属鉴定。目前

—— 281
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国内学者主要对西湖[12，17]、太湖[4，18]、河口[19-20]等水域

解磷菌进行了分离鉴定。由表 1可见，沉积物中解磷

菌主要分布在变形菌、厚壁菌、放线菌、拟杆菌等门，

30 多个属。不同生境水体的优势种属存在很大差

异，同一水域 IPB和OPB间也明显不同[21-23]。在淡水

湖泊和水库，解磷菌主要为芽孢杆菌属、假单胞菌属、

不动杆菌属、肠杆菌属（Enterobacter）和类芽孢杆菌

属[5，17-27]，而河口和瀉湖等近海水域优势属为芽孢杆

菌属、弧菌属（Vibrio）、嗜冷杆菌属（Psychrobacter）和

链霉菌属[19-20，28-32]。也有研究表明，不同季节沉积物

解磷菌的优势种属有所不同[19，23]。由上可见，解磷菌

在沉积物中广泛存在，但目前鉴定出的种属数量远低

于土壤，且研究区域比较有限，不同生境沉积物中解

磷菌的分离鉴定工作仍需加强。

1.2.2 环境因子的影响

沉积物中解磷菌的数量和分布受到营养盐、有机

质、磷形态、温度、溶解氧（DO）等多种因素影响。有机

质含量是影响解磷菌分布的重要因子。例如在太湖，

沉积物可培养OPB的种类与有机质含量较高的西湖明

显不同，OPB 数量在有机质富集的春秋季节出现峰

值[4，12]。不同季节沉积物中解磷菌的数量和群落组成也

存在明显差异。在巢湖，沉积物中解磷菌的时空分布

具有明显异质性，OPB和 IPB数量均表现为夏秋季节高

于春冬[23]。同样地，长江口表层沉积物中兼性厌氧OPB
的数量在夏季最大，而多样性表现为春季较高、夏季较

低，这主要是由于温度和DO变化影响了解磷菌的种类

构成[19]。此外，沉积物深度和磷赋存形态对解磷菌数量

也有明显影响。一般表层沉积物中解磷菌种类和数量

较多，且随深度增加呈减少的趋势[17-18，21]。在有些富营

养化水体，沉积物中 OPB 数量较多，且解磷能力较

强[17，23]；而在一些以钙结合态磷为主的海洋和水库沉积

物中，IPB在磷的释放过程中贡献较大[5，22]。

近年来，有些学者以代表性解磷基因为分子标

记，通过基因丰度和多样性来反映自然条件下解磷功

能微生物的群落组成及其与环境因子间的关系。目

前研究较多的解磷基因包括 gcd[27，33]、pqqC[34]、phoD[7，35]

和 phoX[11，36-37]等。如Li等[7]以 phoD为标记基因分析了

巢湖沉积物中 OPB的群落特征，发现芽孢杆菌和假

单胞菌是重度水华区解磷菌的优势属，而黄单胞菌

（Xanthomonas）、伯克氏菌（Burkholderia）和中慢生根

瘤菌（Mesorhizobium）是轻度水华区的优势属。需要

注意的是，解磷基因引物的选择至关重要，可能会存

在引物保守性差或少数基因无法全面衡量解磷微生

物群落的问题。近几年，也有学者通过宏基因组测

序、功能基因芯片等技术来研究不同生境中磷循环相

关基因的丰度和多样性[38-40]。

1.2.3 藻华生消对解磷菌分布的影响

随着有害藻华的频繁暴发，藻华水体微生物群落

结构的变化逐渐引起学者们的关注。研究表明，藻华

生消过程可明显改变水体磷水平和理化环境，从而对

微生物多样性及群落组成产生影响。暴发阶段由于

藻类吸收，水体磷含量迅速降低，而在降解过程中藻

体内磷多以颗粒态磷、溶解性有机磷等形式释放出

来[41-42]。在蓝藻水华、绿潮等衰亡过程中，高密度的

藻类降解可引起底层水DO、氧化还原电位等明显降

低，使得沉积物−水界面处于厌氧状态[43-44]。此外，藻

类降解产生的有机质可为微生物生长提供新鲜碳源，

微生物活性得到不同程度激发。上述因素综合导致

了在藻华不同时期表层沉积物细菌多样性和群落结

构存在较大差异。例如，在滇池微囊藻水华的不同时

期，沉积物中微生物在 α多样性、群落组成和预测代

谢功能等方面存在明显差异[44]。Broman等[45]对波罗

的海研究也发现，硅藻与蓝藻水华降解对沉积物微生

物群落组成的影响有所不同。

微生物群落结构的改变会影响沉积物中解磷菌

的丰度及多样性。胡梅娟[43]通过模拟研究发现，蓝

藻降解使沉积物中出现了更多具有解磷作用的产碱

杆菌属、固氮螺菌属和黄杆菌属（Flavobacterium）细

菌。在三峡水库，藻型湖区沉积物中 OPB的优势种

与草型湖区明显不同，前者主要包括巨大芽孢杆菌

（Baillus megaterium）、短小芽孢杆菌（Baillus pumilus）

和嗜气芽孢杆菌（Baillus aerophilus）[24]。此外，附着在

水华藻体上的解磷菌群落组成与藻的种类关系密切，

当优势藻种发生演替时其附着的解磷菌种类和数量

也会发生明显变化[46]。在藻华暴发水体，解磷菌群落

组成的改变对沉积物磷的释放潜力可产生一定影响。

在巢湖，重度水华区沉积物中 OPB的种类与轻度水

华区明显不同，且前者沉积物磷的释放潜力显著高于

后者[47]。Zhou等[40]的研究也表明，在海洋夜光藻暴发

期间藻际微生物群落存在时间异质性，与磷循环相关

的基因表现为藻华开始时丰度增加，而在衰亡期逐渐

减少。由上可见，藻华生消对沉积物细菌群落结构及

释磷潜力具有较大影响；藻类降解过程中有机磷的释

放以及解磷菌丰度的增加可为藻类增殖提供充足营

养条件，从而可能导致水华的再次暴发。因此，探究

微生物对藻华水体中磷生物地球化学循环的驱动机

—— 282



2023年3月

http://www.aed.org.cn

马凯，等：沉积物解磷菌的研究进展：分布、解磷能力及功能基因

制就显得尤为重要。

2 解磷菌的解磷特性和机理

2.1 不同菌株解磷能力的差异

国内外学者已对沉积物解磷菌的解磷能力进行

了大量研究[5，12，25-28，48-49]，结果表明从不同生境筛选出

的解磷菌其解磷能力存在较大差异。例如在印度牛

轭湖，沉积物中 17株 IPB 对磷酸钙的解磷量范围为

6.3~68.8 mg·L-1 [5]。李勇[27]对三岔湖 IPB的研究表明，

芽孢杆菌属菌株 SWSI1725的解磷能力最强，解磷量

高达 103.57 mg·L-1。魏烈群[28]对天鹅湖瀉湖 OPB的

解磷能力进行了研究，发现高地芽孢杆菌（Bacillus al⁃

titudinis）的解磷能力较强。除与菌株自身属性相关

外，解磷能力的强弱受温度、环境氮磷含量等外界环

境影响明显。在一定温度范围内，随着温度上升菌株

的解磷量呈现增长的趋势，而超过其适宜温度时解磷

能力随温度明显下降[50-52]。对OPB而言，溶解有机磷

主要是通过分泌磷酸酶来进行，但磷酸酶活性极易受

到环境条件的影响。温度升高可使微生物活性和解

磷菌分泌的磷酸酶活性增强[53-54]。此外，在可溶性磷

含量充足的环境中OPB分泌碱性磷酸酶的过程会受

到抑制，而含量较低情况下会释放大量碱性磷酸酶，

从而促进有机磷的分解[55-56]。

有些学者将芽孢杆菌、类芽孢杆菌、根瘤菌等属

的解磷菌接种至沉积物进行模拟试验[57-60]，研究表明

解磷菌可明显促进沉积物中磷的释放。例如王效昌

等[57]对 IPB的研究发现，巨大芽孢杆菌对天鹅湖瀉湖

沉积物具有较强的解磷能力。但接种菌量大的沉积

物释磷量不一定高，具体解磷效果因菌株而异。Li
等[59]将根瘤菌属菌株 XMT-5接种至太湖沉积物，发

现少量解磷菌有利于沉积物磷的释放，而当菌株数量

达到 6.0×106 CFU·g-1时上覆水磷浓度降低，可能的原

因是沉积物释放的一部分磷被接种的解磷菌或藻类

所吸收转化。还有研究已证实，解磷菌作用下沉积物

水域
Water
西湖

西湖、西溪
湿地

太湖

太湖

官厅水库

三峡水库

巢湖

青菱湖

长江中下游
湖泊

瓦埠湖

三岔湖

长江口

九龙江口

荣成天鹅湖

养殖池塘

研究区域
Study area

湖心、长桥和西里，3个
样点

全湖7个样点，湿地3个
样点，深度：0、20、40 cm
全湖6个样点，5、7、10、12

月采样

北太湖，深度：0~1、14~
15、28~30 cm

永定河入水库口，深度：
5、35、69 cm

木洞、忠县、巫山和秭归
等不同库区，27个断面

全湖17个样点，冬季和春
季采样

藻型湖区和草型湖区，9
个样点

阳澄湖、鄱阳湖等7个
湖泊

全湖15个样点

全湖9个样点，4个季节
采样

邻近海域

2个样点

西北部、湖中心

广东沿海

解磷菌优势种属
Dominant specie of phosphate-solubilizing bacteria

IPB：巨大芽孢杆菌、大地杆菌、深蓝紫色杆菌；OPB：固氮螺菌、产气肠杆菌、表皮葡萄
球菌、Blastobacter aggregatus、溶血不动杆菌、念珠菌

IPB：肠杆菌属、Pantoea agglomerans；OPB：柠檬酸杆菌、贪铜菌属、假单胞菌、不动杆
菌、伯克氏菌属

OPB：蜡状芽孢杆菌、嗜麦芽寡养单胞菌、寡养单胞菌属、黄单胞菌属、假单胞菌属

IPB：假单胞菌属、不动杆菌属

IPB：芽孢杆菌属、假单胞菌属、类芽孢杆菌属、无芽孢杆菌属；OPB：芽孢杆菌属、微杆
菌属

IPB：小单孢菌属、链霉菌属、Starkeya sp.、氨基杆菌属、节杆菌属；OPB：小单孢菌属、节
杆菌属、氨基杆菌属、苏云金芽孢杆菌、醋酸杆菌

IPB：冬季为芽孢杆菌属、虚构芽孢杆菌属，春季为芽孢杆菌属、新鞘氨醇杆菌属、鞘氨
醇单胞菌属、链霉菌属；OPB：冬季为假单胞菌属，春季为假单胞菌属和芽孢杆菌属

OPB优势种：草型湖区为同温层芽孢杆菌、短小芽孢杆菌、苏云金芽孢杆菌，藻型湖区为
嗜气芽孢杆菌、蜡样芽孢杆菌、巨大芽孢杆菌、短小芽孢杆菌；IPB优势种：草型湖区为巨
大芽孢杆菌、海洋芽孢杆菌、高地芽孢杆菌，藻型湖区为海水芽孢杆菌、高地芽孢杆菌

OPB：芽孢杆菌属、假单胞菌属、类芽孢杆菌属

OPB：新鞘氨醇杆菌属、短小芽孢杆菌、韩国假单胞菌；IPB：农杆菌属、红杆菌属

OPB：39个菌株属于3个门、5个属、22个种，芽孢杆菌属数量最多，其次是假单胞菌属
和气单胞菌属；IPB：43个菌株，属于3个门、9个属、22个种，芽孢杆菌属最多，类芽孢

杆菌属次之

OPB：572个菌株属于19 个属、80个种，2月优势属为嗜冷杆菌属，5月优势属为芽孢杆
菌属，7月优势属为弧菌属

OPB：芽孢杆菌属、弧菌属

OPB：芽孢杆菌属数量最多，地芽孢杆菌属次之

OPB：芽孢杆菌属、假单胞菌属、不动杆菌属
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表1 不同生境沉积物中解磷菌种类

Table 1 Phosphate-solubilizing bacteria in sediments from different habitats
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中不同形态磷之间可发生一定程度转化。Li等[61]将

从三岔湖分离的4株不同属 IPB接种至沉积物中进行

研究，发现不同菌株对难溶性磷的解磷效果有所不

同，但均显著促进了钙结合态磷的溶解释放，而铁铝

结合态磷和可还原态磷则受影响较小。Maitra等[5]对

印度漫滩湿地解磷菌的研究也得到了类似结论。以

上研究表明，解磷菌是影响沉积物内源磷释放的重要

因子，其解磷效果与解磷菌种类、数量以及磷形态等

有关，但目前解磷菌在沉积物磷形态转化过程中的作

用机理还不清晰。

2.2 解磷菌的主要解磷机制

解磷菌种类繁多，其解磷过程也相当复杂，目前

被广泛接受的主要有解无机磷的酸解机制和解有机

磷的酶解机制[16，62]（图 1）。酸解是指解磷菌通过直接

氧化或氧化呼吸途径分泌柠檬酸、葡萄糖酸、草酸、乙

酸、琥珀酸等小分子有机酸，从而对无机磷进行溶解

的过程。有机酸的作用机制主要包括 4个方面[15-16]，

详见图 1。有研究表明，IPB的解磷量与培养液 pH呈

显著负相关[27]。不同种类解磷菌分泌有机酸的种类

和数量存在较大差异，因而其溶磷能力也明显不

同[16，18，63-64]。一般来说，葡萄糖酸和 2-酮葡萄糖酸是

解磷菌分泌的主要有机酸种类。同一菌株在不同环

境条件下分泌有机酸的种类和数量也有所不同。例

如Chen等[65]对从淇河沉积物中分离的假单胞菌进行

研究，发现当环境可溶性磷含量较低时主要分泌葡萄

糖酸，而磷充足时甲酸、丁酸和丙二酸是主要的有机

酸，且前者介质中可溶有机酸总量明显高于后者。由

此可见，不同菌株的产酸解磷机制各有差异，且与环

境条件密切相关。

酶解是指解磷菌通过分泌各种酶类来溶解难溶

性磷酸盐，包括水解植酸的植酸酶、使磷脂去磷酸化

或使磷脂键水解的磷酸酶以及使C-P键裂解的裂解

酶（图 1）[16，66]。磷酸酶是解磷菌参与有机磷矿化的重

要酶类，包括酸性磷酸酶和碱性磷酸酶，后者在水体

磷的地球化学循环过程中具有重要作用[6，66-67]。在浅

水湖泊，沉积物中OPB数量与碱性磷酸酶活性（APA）
呈正相关[4，23，68]，较高的APA和解磷菌丰度可加速界

面磷的再生。碱性磷酸酶是一种诱导酶，其活性受环

境中无机磷酸盐的抑制调控，而酸性磷酸酶表现出不

被高水平磷酸盐抑制的特有酶活性调控模式[47，69]。

环境条件变化对磷酸酶活性影响明显。苏争光等[70]

对抚仙湖的研究发现，表层 2 cm沉积物中APA最高，

而 10 cm之下较低。Chai等[71]通过模拟试验发现，当

静水压从 0.1 MPa增加到 1.0 MPa时，APA由 210 mg·
kg-1·h-1增至 357 mg·kg-1·h-1，且OPB的最大解磷量与

APA呈正相关。除酸解和酶解机制外，解磷菌还可通

过NH+4同化释放质子、分泌无机酸等方式来降低环境

pH，从而促进难溶性磷酸盐的溶解。目前，水环境中

解磷作用机制的研究还不够深入，需加强对不同解磷

菌菌株的潜在解磷机制探讨。

3 解磷菌的分子生物学研究

近年来随着分子生物学技术的发展，从基因角度

探讨解磷机制的研究也随之增多。目前关于解磷作

图1 水环境中解磷菌的解磷机制示意图

Figure 1 Schematic diagram of phosphate-solubilizing mechanisms of phosphate-solubilizing bacteria in water environment

gcd pqq
mps apo

phoD phoA
phoX phyt
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用分子生物学机制的研究，主要集中在 IPB 产酸与

OPB分泌酶的相关基因，但由于解磷菌在解磷过程中

分泌的酸和酶种类较多，其编码基因也具有多样性，

而人类认识到的功能基因还非常有限。

3.1 有机解磷菌的功能基因

目前，国内外有关 OPB 解磷基因的研究主要集

中在碱性磷酸酶的编码基因。碱性磷酸酶是水环境

中重要的有机磷水解酶，编码基因分为 phoA、phoD、

phoX三种类型，它们在亚细胞定位、底物特异性、金

属辅因子等方面存在不同[62，69]。phoA可水解磷酸单

酯，而 phoD和 phoX可分解磷酸单酯和磷酸二酯。碱

性磷酸酶编码基因在海洋环境的研究早于淡水生态

系统，也相对较为深入。Sebastian等[72]研究发现，海

洋寡营养水体中 phoX的多样性和丰度明显高于

phoA，前者在寡营养环境所起作用较大。Luo等[73]对

全球海洋宏基因组数据库（GOS）的调查研究表明，海

水透光带和深水层中 phoD基因含量丰富，且多样性

较高。Xu等[74]对潮间带碱性磷酸酶分泌能力较强的

菌株（Erythrobacter seohaensis SW-135T）进行全基因

组测序，发现该菌株含有 phoD和 phoX两种基因。目

前普遍认为，phoD和 phoX在海洋生态系统中具有重

要地位。还有学者对海洋希瓦氏菌（Shewanella）[75]、

贝特斯菌（Cobetia）[76]等菌属的碱性磷酸酶基因进行

了克隆和表达。很多研究表明，碱性磷酸酶基因的表

达受 pho调节控制，磷胁迫会上调基因表达。除碱性

磷酸酶基因外，目前报道的编码酸性磷酸酶基因主要

有 phoC、acpA，植酸酶基因有 phyA、phyC等。

近年来，越来越多学者投入到淡水生态系统磷酸

酶基因的研究，包括基因丰度、解磷功能微生物的多

样性及群落结构等方面[7，37，77-78]。在太湖，Dai等[37]以

phoX为标记基因进行研究，发现水体中存在丰富的

细菌碱性磷酸酶基因，还有研究表明水体悬浮颗粒物

中 phoD丰度较高，为 phoX的 6~42倍[77]。在巢湖，大

多数样点沉积物中 phoD丰度远高于 phoX，从而推测

phoD在有机磷溶解过程中发挥关键作用[11]。此外，国

内学者对沉积物中解磷微生物的群落组成研究发现，

三岔湖中 phoD基因主要来源于变形菌门、放线菌门

和疣微菌门（Planctomycetes），优势属为假单胞菌、链

霉菌和褐杆菌（Phaeobacter）[27]；而巢湖沉积物中 phoD

和 phoX基因主要来源于变形菌门和厚壁菌门[11]。与

碱性磷酸酶相比，水环境中酸性磷酸酶编码基因的研

究较少。最近Campos等[78]对智利 2条河流的研究发

现，沉积物磷酸酶活性高的区域其编码基因丰度也较

高，表现为 phoC最高，phoD次之，而 phoX较低。上述

研究表明，在不同生境水体，沉积物中磷酸酶编码基

因组成及解磷微生物的群落结构存在较大差异。

3.2 无机解磷菌的功能基因

IPB 分子生物学的研究主要集中在与葡萄糖酸

合成有关的基因。葡萄糖酸的合成需要由葡萄糖脱

氢酶（GDH）介导，以吡咯喹啉醌（PQQ）作为辅因子来

完成。GDH是磷酸盐溶解过程中的重要酶类，葡萄

糖脱氢酶基因（gcd）是编码 GDH 的关键基因[79-80]。

PQQ的功能为与 gcd共同作用参与葡萄糖酸的合成

分泌。PQQ 的合成需要一系列基因（pqqA-F）的参

与，其中 pqqA和 pqqF基因编码的蛋白参与提供 PQQ
合成的前体物质；pqqB的作用是修饰已存在的转运

体，参与 PQQ 的转运过程；pqqC编码的蛋白是催化

PQQ合成反应中最后一步的酶；pqqD编码的蛋白是

PQQ合成反应中必不可少的酶，但其具体功能尚未明

确；pqqE是合成反应的辅助因子[62，79]。也有研究报

道，与葡萄糖酸产生有关的基因还有mps、gabY等。

目前有关沉积物中 IPB解磷基因的报道不多，主

要包括 gcd和 pqqC基因。Li等[81]对三岔湖的研究表

明，沉积物中 gcd基因主要来源于变形菌门和酸杆菌

门，且丰度表现为春季高于秋季。在金盆水库沉积物

中，gcd基因的优势菌门与三岔湖相同[33]。此外，Zhuo
等[34]通过 qPCR技术研究了不同静水压条件下沉积物

中解磷基因的表达情况，发现高压力条件可通过调控

pqqC基因的表达来促使铁铝结合态磷向钙结合态磷

转化，加速沉积物磷的释放。

3.3 解磷基因与环境因子的关系

近年来，国内外针对水体生态系统解磷功能微生

物的研究逐渐增多，表 2列出了不同生境沉积物中解

磷基因丰度、群落结构及其与环境因子间的关系。由

表 2可以看出，影响沉积物解磷基因表达的因素有很

多，包括水体及沉积物中营养盐含量（总磷、总氮、有

机碳）、DO、盐度、温度等，且季节变化对基因丰度也

具有明显影响。例如在巢湖，沉积物中 phoD和 phoX

丰度与营养盐水平呈显著正相关，且基因丰度受温度

影响明显[11]。在智利河流沉积物中，phoC和 phoD丰

度均表现为污染严重区域较高，且夏季显著高于冬

季[78]。虽然不同生境水体影响解磷基因表达的环境

因子有所差异，但综合来看，环境中磷含量和温度是

大多数沉积物中解磷基因表达的重要影响因子。

还有学者利用宏基因组测序[10，38，83]、功能基因芯

片[40，84]等技术研究了水体中磷循环基因与环境因子
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表2 不同生境沉积物中解磷功能基因与环境因子的关系

Table 2 The relationship between phosphate-solubilizing genes and environmental factors
水域
Water
巢湖

巢湖

三岔湖

三岔湖

青菱湖

太湖

长江口

美国鲨鱼湾

功能基因
Functional gene
phoD、phoX

phoD

phoD、gcd

gcd

phoD

phoX、phoD

phoD

无

与环境因子的关系
Relationship with environmental factors

基因丰度与沉积物TN、TP、有机碳和NH+4-N等呈正相关，其中与TP的相
关系数最高

在重度藻华区，phoD解磷微生物的30个优势属丰度与沉积物碳、氮、磷
含量呈正相关

DO、pH、上覆水及沉积物中磷素是OPB 和 IPB 细菌群落的关键影响因
子；解磷微生物群落结构和基因拷贝数与水体SRP 含量显著正相关

gcd的生物多样性与上覆水 DO、DTP和沉积物TP、HCl-P显著相关；
基因的 OTU 组成和分布与DO、DTP 显著相关

不同湖区影响OPB群落组成的因子明显不同。在藻型湖区，磷形态（水
体和沉积物）是主要影响因子；在由植物向藻类过渡后期的湖区，影响

因子包括与C、N、O、Fe有关的参数

水体DO、TN和TP是影响颗粒物 phoX和 phoD基因丰度的主要环境因子

大部分含 phoD的微生物群落结构与磷浓度、温度、DO有显著相关性

高盐条件下，随着水体可利用磷含量的降低，磷循环基因的丰度、多样
性和表达均有所增加

研究手段
Study mean

特异性引物扩增

特异性引物扩增

特异性引物扩增，qPCR技术

特异性引物扩增

特异性引物扩增

特异性引物扩增，qPCR技术

特异性引物扩增

宏基因组测序

参考文献
Reference

[11]

[7]

[27]

[81]

[24]

[77，82]
[35]
[38]

间的关系。例如，Lebrun等[10]利用宏基因组技术对美

国 24条不同磷含量的河流进行研究，发现水体磷循

环基因的组成与环境中正磷酸盐含量高度相关，而基

因绝对丰度与环境磷的相关性不显著。此外，藻华生

消过程对水体中磷循环相关基因的表达也具有明显

影响，在藻华不同时期磷基因组成有所差异。Dai
等[41]通过太湖围隔试验研究发现，微囊藻降解过程中

水体 phoX丰度显著增加，基因丰度与溶解性有机碳

和有机磷含量呈正相关。最近Kim等[39]研究了东海

表层海水微生物群落与原甲藻藻华之间的关系，发现

春季藻华期间藻生长吸收导致磷的缺乏，phoA、phoD

和 phoX基因在两个海域水体均可被检出，但藻华严

重的平潭海域 phoA丰度显著高于厦门湾。关键功能

基因表达的增加可诱导产生能够降解有机磷和改变

营养循环速率的胞外酶，然而目前不同环境条件下解

磷菌对解磷基因的具体表达情况，以及基因表达与解

磷能力间关系的报道较少。

4 结语与展望

综上可见，解磷菌在水体磷循环和富营养化过程

中发挥重要作用。然而，解磷菌的解磷机制非常复

杂，涉及多个过程和酶的参与，其功能基因多样化，且

不同种类、不同环境条件下解磷菌的解磷能力及机理

也有所不同。目前沉积物解磷菌的研究主要包括可

培养解磷菌的分离鉴定、生态分布、解磷能力及影响

因素等方面，解磷的分子生物学机制研究还处于初级

阶段。国内外学者对解磷基因的认识还不全面，现有

研究多集中于葡萄糖酸合成和碱性磷酸酶的编码基

因，研究内容仅限于特定生境下单个或少数基因

（phoD、phoX、gcd）的丰度和微生物多样性，基因功能

分析较为薄弱。

藻华暴发和衰亡可对沉积物中微生物的多样性

和群落结构产生明显影响，因而在全球水体HABs频
繁暴发的大背景下，探究藻华生消过程与解磷微生物

群落组成、沉积物内源磷释放间的关系对于深入揭示

水体富营养化机制尤为重要。现有研究主要集中在

蓝藻、甲藻等藻华不同时期细菌群落结构变化和磷酸

酶编码基因丰度等方面，建议未来从以下几个方面加

强研究：①针对蓝藻水华、赤潮、绿潮、金潮等不同类

型藻华，探究不同阶段水体、藻类附着物及沉积物中

解磷菌的群落结构变化及其对环境因子的响应；②针

对不同种属解磷菌菌株的基因表达与沉积物酶活性、

磷形态转化、磷释放量间的相关关系，从代谢产物和

基因角度解析藻华水体微生物驱动沉积物磷释放的

机制；③从解磷菌对沉积物−水界面磷循环与再生的

贡献及其与藻华暴发的关系角度，阐明有害藻华频繁

暴发的微生物作用机制。

从研究手段来看，早期解磷菌的研究主要采用传

统的微生物培养方法，近年来微生物组学的发展使研

究者脱离了对纯培养方法的依赖，目前分子生物学研

究手段主要包括：①基于细菌 16S rRNA基因的高通

量测序结果，运用PICRUSt等软件进行潜在解磷功能

预测；②以代表性解磷基因为分子标记，运用高通量

测序分析基因的相对丰度、解磷功能微生物的多样性
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和群落结构；③运用 qPCR技术对解磷基因进行定量

分析，研究不同环境条件下解磷基因的表达情况。近

几年，宏基因组学方法的出现及功能基因参考数据库

的完善为磷循环基因的研究提供了良好基础。此外，

高通量 qPCR芯片、GeoChip 5.0功能基因芯片等技术

的问世，使得快速鉴别和精确检测多个目标基因成为

可能。联合应用 16S rRNA基因测序、宏基因组测序

和功能基因芯片等分子生物学技术，可从基因层面全

面揭示自然环境中解磷菌的群落结构和功能基因多

样性。然而，高效解磷菌的获得、解磷能力评估等仍

需要以传统的分离培养为基础，未来研究可将现代分

子生物学技术和传统微生物学培养相结合，在分子基

因、生理生化和群落水平上探索解磷微生物在不同生

境水体磷循环中的作用机制及生态效应，以期从功能

微生物角度为富营养化水体的修复以及有害藻华防

治提供科学依据。
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有害藻华

无机解磷菌
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吡咯喹啉醌

解磷菌

溶解反应性磷

总氮

总磷
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