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摘 要：嗜铁素(siderophore)是一类由细菌在缺铁环境下分泌的小分子量、高亲和力的铁螯合分

子。假单胞菌可产生嗜铁素高效螯合环境中难溶性的 Fe3+，这是细菌适应铁限制环境的关键机

制。本文系统综述了假单胞菌嗜铁素的类型、结构特征及其主要合成途径——非核糖体肽合成酶

(non-ribosomal peptide synthetase, NRPS)，重点介绍了嗜铁素合成受铁调控蛋白、σ 因子、群体感

应和双组分系统等多层级调控通路的情况。同时，假单胞菌嗜铁素能促进植物对铁的吸收以及环

境修复，也是病原菌感染的毒力因子和致腐菌的重要因子。嗜铁素-铁复合物可被细菌特异性识

别并主动摄取，这种“特洛伊木马”机制能促使共价偶联的抗生素潜入菌体，从而显著提升抗菌效

果。未来研究需深入解析假单胞菌嗜铁素的分子调控网络及其在微生物互作机制中的作用以推动

其在农业、医药和环保领域的应用开发。
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insoluble Fe3+ in the environment, which is a crucial mechanism for their adaptation to iron-limited 

Review  综述

2026, 66(1): 104-114
CSTR: 32112.14.j.AMS.20250557
DOI: 10.13343/j.cnki.wsxb.20250557

资助项目：浙江省自然科学基金(LZ23C200002)
This work was supported by the Zhejiang Provincial Natural Science Foundation (LZ23C200002).
*Corresponding author. E-mail: junlizhu0305@163.com
Received: 2025-07-20; Accepted: 2025-09-06; Published online: 2025-09-29



曾小莉 等 || 微生物学报, 2026, 66(1)

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn

conditions. This article systematically reviews the types, structural characteristics, biosynthetic 
pathways (the non-ribosomal peptide synthetase, NRPS), and regulatory mechanisms of 
siderophores in Pseudomonas. Several regulatory factors at multiple levels were vitally elucidated, 
including Fur protein, σ factors, quorum sensing, and two-component system. Moreover, 
siderophores not only promote iron absorption in plants and bioremediation to remove pollutants 
but also are virulence factors in pathogen infection and factors in microbial spoilage. The 
siderophore-iron complex can be specifically recognized and actively taken up by bacteria, which 
is known as the “Trojan horse” mechanism, enabling covalently conjugated antibiotics to enter the 
cell and thus significantly boosting antibiotic efficacy. Future research should delve into the 
molecular regulatory networks and microbial interaction mechanisms to promote the application 
and development of siderophores in agriculture, medicine, and environmental protection.
Keywords: siderophore; Pseudomonas; biosynthesis; regulatory mechanism

铁是大部分微生物生长所必需的元素，微

生物需从环境中摄取铁以维持体内铁稳态。由

于地球上大部分铁以氧化态 Fe3+的形式存在，

微生物难以摄取和利用。为应对铁限制环境，

多种微生物会分泌嗜铁素(siderophore)高效螯合

环境中的铁离子，并利用特异性转运系统将铁-

嗜铁素复合体摄入胞内[1]。大部分微生物以铁作

为细胞氧化还原过程中各种酶转移电子的重要

介质，铁在细胞氧代谢、电子转移和 RNA 合成

等诸多方面发挥重要作用，特别是对病原菌的

定殖与致病过程影响显著[2]。

嗜铁素是一类由细菌、真菌和部分植物分

泌的小分子量化合物，其主要功能是高效螯合

环境中的铁离子(Fe3+)，帮助微生物在铁限制条

件下获取铁元素[1]。除螯合铁外，铁载体还可螯

合许多其他金属，包括 Cu、Co 和 Ni 等生物金

属，以及 Al、Ga 和 Pb 等有毒金属[3]。常见的

芽孢杆菌 (Bacillus)、假单胞菌 (Pseudomonas)、

埃希氏菌(Escherichia)、链霉菌(Streptomyces)和部

分真菌能够分泌嗜铁素[4-6]。1892 年，Gessard[7]

首先发现细菌来源的黄绿色荧光色素，即荧光

素(fluorescin)，其后该色素被命名为荧光嗜铁素

(pyoverdines, PVD)。目前已鉴定出约 500 种不

同化学结构的铁载体。假单胞菌广泛分布于多

种环境，其中少部分为条件致病菌和植物致病

菌，大部分为致腐菌、生防菌等非致病菌。许

多假单胞菌物种能产生荧光嗜铁素，其由连接

到可变长度和组成的肽链的二羟基喹啉荧光发

色团组成[8]。细菌通过非核糖体合成酶 (non-

ribosomal peptide synthetase, NRPS)途径和 NRPS

非依赖性途径合成嗜铁素，其中假单胞菌主要

以 NRPS 合成途径合成嗜铁素[8-9]。

1　假单胞菌嗜铁素的类型和　假单胞菌嗜铁素的类型和

结构结构

嗜铁素是一类低分子量化合物，分子量大

小通常在 200−2 000 Da，对 Fe3+的亲和力极高，

而对 Fe2+相对较弱[4]。根据 Fe3+的配体，嗜铁

素可分为异羟肟酸型嗜铁素(hydroxamate)、儿

茶酚型嗜铁素 (catecholate)、羧酸盐型嗜铁素

(carboxylate)及混合型嗜铁素[10]。细菌和真菌均

能分泌异羟肟酸类物质，细菌还可分泌儿茶酚

酸 类 物 质 ， 而 羧 酸 类 物 质 仅 由 根 瘤 菌 属

(Rhizobia)、葡萄球菌属(Staphylococcus)等少数

细 菌 属 产 生 ， 荧 光 假 单 胞 菌 (Pseudomonas 

fluorescens)主要产生混合型嗜铁素[5,11]。嗜铁素

分子包含羟基、羧基、氨基或羟肟酸基等多个

供体基团，通过与 Fe3+形成六配位的八面体络

合物实现稳定结合[12]。例如，儿茶酚型嗜铁素

通过 3 个邻苯二酚基的 6 个氧原子配位，而羟

105



 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516

ZENG Xiaoli et al. || Acta Microbiologica Sinica, 2026, 66(1)

肟酸盐型依赖羟肟酸的氧、氮原子协同螯合铁

离子[13]。嗜铁素的多样性主要体现在 N 端谷氨

酸(L-Glu)的修饰和酰基侧链的差异[8]。

不同细菌产生的铁载体类型有所差异，革

兰 氏 阴 性 菌 铜 绿 假 单 胞 菌 (Pseudomonas 

aeruginosa)分泌荧光嗜铁素 (PVD)和螯铁蛋白

(pyochelin, PCH)， 大 肠 埃 希 氏 菌 (Escherichia 

coli)分泌肠杆菌素 (enterobactin)；革兰氏阳性

菌金黄色葡萄球菌 (Staphylococcus aureus)分泌

葡萄铁蛋白(staphyloferrin)[14-15]。根据是否产生

pyoverdine，假单胞菌属可分为 2 类：一类是

荧光类假单胞菌，能够产生 pyoverdine，包括

铜绿假单胞菌、荧光假单胞菌(P. fluorescens)、

绿针假单胞菌(P. chlororaphis)、恶臭假单胞菌

(P. putida)、丁香假单胞菌(P. syringae)等；另一

类 是 非 荧 光 类 假 单 胞 菌 ， 即 不 能 产 生

pyoverdine[16]。Butaitė 等[17]从土壤中分离出一株

不产荧光嗜铁素的假单胞菌，该菌却能摄取环

境中其他假单胞菌所分泌的嗜铁素，从而利用

其螯合铁元素。

已报道的大多数假单胞菌能合成至少一种

嗜铁素。丁香假单胞菌 B728a 能产生荧光嗜铁

素，还分泌 achromobactin[18]。当铜绿假单胞菌

PAO1 处于低铁环境时先合成 PCH 来维持生命

活动，当铁离子浓度持续降低后菌体再合成高

螯合能力的 PVD，表明 PVD 是主要铁载体，

PCH 则被认为是次级铁载体[19]。维罗尼假单胞

菌(P. veronii) 2E 菌株产生的铁载体为儿茶酚和

异羟肟酸盐的混合型，均属于 pyoverdine 家

族[20]。假单胞菌的主要嗜铁素类型和化学结构

如表 1 所示。

2　铁载体的生物合成　铁载体的生物合成

微生物中嗜铁素的生物合成是由细胞内铁

缺乏引发的，这些对铁具有高亲和力的小分子

由细胞进入环境以螯合铁[7]。铁载体的生物合成

依赖一系列复杂的酶促反应，且相关合成酶的

表达受到铁可用性及某些转录调节因子的调

控[8,25]。这里重点介绍假单胞菌嗜铁素合成的主

要途径——NRPS。

NRPS 途径是细菌或真菌通过非核糖体肽合

成酶催化合成小分子肽类(如嗜铁素、抗生素)的

生物合成路径。NRPS 是模块化的多结构域酶，

其中腺苷酸化、硫醇化和缩合结构域以协调且

连续的方式发挥作用，通过硫醇基中间体连接

氨基酸[26]。NRPS 模块对所利用的底物具有高度

选择性，腺苷酸化结构域也是如此，且每个模

块通常将一种底物氨基酸整合到产物中[27]。除

氨基酸外，NRPS 酶还参与抗生素等多种次生代

谢物的生物合成，以类似的协调方式连接脂肪

酸、α-酮酸和 α-羟基酸[9]。铜绿假单胞菌 PVD

的 NRPSs 途径涉及 pvdA、pvdD 等多个基因，

编码的 NRPS 酶催化氨基酸的聚合和修饰[8]。其

中，PvdL、PvdI、PvdJ 和 PvdD 是合成途径的

4 种主要酶，这些酶的相互作用和空间组织可优

化铁载体前体的转移，并减少其在整个细胞质

中的扩散，以防止有害的细胞内金属螯合[8]。

嗜铁素合成过程包括肽链的组装、荧光发

色团的形成和侧链修饰[28-30]。以典型的儿茶酚

酸盐型铁载体为例，合成起始于分支酸，经一

系列酶促反应转化为 2,3-二羟基苯甲酸，随后通

过 NRPS 途径组装成线性寡聚体，最终经酯键

环化形成成熟的铁载体[31]。羟肟酸盐型铁载体

的合成则涉及羟肟酸前体的活化与连接，如

L-谷氨酸经氧化和酰基转移反应生成羟肟酸基

团，再通过 NRPS 或独立的多酶系统聚合成

链[32]。PVD 等混合型铁载体则整合了多步代谢

途径，需协同儿茶酚酸和羟肟酸模块的合成与

组装，表现出复杂的合成机制。PVD 生物发生

始于细胞质，其中 NRPS (如 PvdL、PvdI 和

PvdD)组装最初酰化的铁蛋白，即 PVD 肽前体，

也称为 ferribactin[8]。Ferribactin 经脱酰基产生荧

光二羟基喹啉环，将铁氧体素转化为 PVD[28]。

最初的羟基化和氧化步骤由含铜酪氨酸酶 PvdP
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催化，促进二氢 PVD 的环化和形成[29]。这些合

成与分泌的高度协调性确保了微生物在严苛环

境中高效获取铁元素，同时避免能量浪费；不

同菌株合成的铁载体在类型和结构多样性上存

在显著差异，这直接影响其对 Fe3+的螯合能力

和特异性[21]。革兰氏阴性菌普遍依赖 TonB 系统

驱动外膜受体的构象变化以完成铁载体-铁复合

物的摄取，铜绿假单胞菌产生的 pyoverdine 对

其自身外膜受体 FpvA 具有高度特异性，亲和力

远高于外源铁载体[30]。

3　假单胞菌铁摄取途径　假单胞菌铁摄取途径

通常情况下，环境中铁离子的生物可利用

浓度约为 10−9−10−18 mol/L，低于细胞进行最佳

生长以及重要生理和代谢所需的浓度[10]。细菌

在铁限制环境中分泌铁载体，能以极高亲和力

螯合环境中的 Fe3+。由于 Fe3+在中性或碱性条件

下极易形成难溶的氢氧化铁沉淀，铁载体通过

特异性结合 Fe3+将其转化为可溶性复合物[5]。假

单胞菌的铁摄取不仅依赖于嗜铁素的分泌，还

涉及一系列复杂的转运和调控机制。在铜绿假

表1　假单胞菌产生的铁载体及其化学结构

Table 1　Secondary siderophores produced by Pseudomonas and their chemical structure

Siderophores

Pyoverdine

Pyochelin

Enantio-pyochelin

Pseudomonine

Yersiniabactin

Achromobactin

(Thio) quinolobactin

Chemical formula

C52H78O20N17

C14H16O3N2S2

C14H16O3N2S2

C16H18O4N4

C21H27O4N3S3

C22H29O16N3

C11H9O4N

Source strain

P. aeruginosa

P. aeruginosa

P. fluorescens

P. fluorescens

P. syringae

P. syringae

P. fluorescens

Structural formula References

[8]

[10]

[21]

[22]

[10]

[23]

[24]
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单胞菌中三聚体外排系统 PvdRT-OpmQ (ABC

型)合成新铁载体，而恶臭假单胞菌 KT2440 则

同时利用 2 种三聚体外排系统 PvdRT-OpmQ 和

MdtABC-OpmB (RND 型)[12,33]。当嗜铁素与 Fe3+

结合后形成的 Pvd-Fe3+螯合物需要通过细菌细胞

表面的 FpvA/B 特异性受体进入细胞。如图 1 所

示，当 Pvd 在细菌环境中螯合铁时该复合物被

FpvA 和 FpvB 2 个 TonB 依赖性转运蛋白(TonB-

dependent transporter, TBDT)识别并跨膜转运，

其中 FpvA 是主要的转运蛋白，而 FpvB 是次要

的转运蛋白[8]。复合物通过能量依赖的转运系统

实现跨膜内化，如 ABC 转运体或 TonB-ExbB-

ExbD 系统[25]。在周质中，Pvd-Fe3+复合物与

2 种周质蛋白 FpvF 和 FpvC 结合，其中 FpvF 为

铁载体结合蛋白，FpvC 属于铁结合蛋白；FpvF-

PVD-Fe3+-FpvC 复合物进一步与内膜复合物

FpvGHJK 结合，其中 FpvG 为还原酶，而其他

3 种蛋白能保持 FpvG 的酶活性[34]。进入胞质后

Pvd-Fe3+螯合物在酸性环境或还原酶(如铁载体

酶)作用下解离，释放 Fe3+并被还原为细胞可利

用的 Fe2+[8]。

铜绿假单胞菌与荧光假单胞菌的 PVD 基因

簇 具 有 较 高 的 相 似 性 ， 不 同 假 单 胞 菌 的

pyoverdines 结构和 NRPS 基因的序列会存在差

异。已报道铜绿假单胞菌中有 2 个基因簇，荧

光假单胞菌中 PVD 有 3 个基因簇，丁香假单胞

菌中仅有 1 个大基因簇[34]。荧光假单胞菌 PF08

中 PVD 生物合成基因簇涉及 32 个基因，其中

PvdL、PvdI、PvdJ 和 PvdD 是非核糖体肽合成

酶(NRPS)，负责 PVD 的合成和修饰[35]。

近年来还发现铜绿假单胞菌的 VI 型分泌系

统(type Ⅵ secretion system, T6SS)产生一种名为

TseF 的效应蛋白，该蛋白与细胞间信号分子

2-庚基 -3-羟基 -4-喹诺酮 (2-heptyl-3-hydroxy-4-

quinolone, PQS)结合后能够促进外膜囊泡(outer 

membrane vesicles, OMVs)中的铁被细菌细胞利

用[36]。该机制不仅增强了细菌在贫铁环境中的

生存能力，也是病原菌突破宿主铁限制屏障的

图1　铜绿假单胞菌荧光嗜铁素合成和摄取铁途径[8,12]

Figure 1　Iron synthesis and acquisition by pyoverdine in Pseudomonas aeruginosa[8,12].
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关键毒力策略。

4　嗜铁素合成的调控机制　嗜铁素合成的调控机制

4.1　Fur 与 σ因子

全局调控因子 Fur 蛋白是细菌铁摄取系统的

核心组分。在大多数细菌中 Fur 蛋白直接参与涉

及铁吸收、利用和储存相关基因的转录以维持

胞内铁离子浓度的动态平衡[37]。大肠埃希氏菌

的 Fur 蛋白可逆地结合铁硫簇，感知细胞内游离

Fe2+含量，调控细胞内铁代谢稳态[37]。进一步研

究发现，Fur 主要通过 2 个细胞质 σ 因子 pvdS

和 FpvI 间接调控 PVD 的合成和铁摄取[38]。在

铜绿假单胞菌中 FpvA 的表达需要 FpvI，而

pvdS 是 σ 因子，能够在转录水平调控 PVD 的合

成[38]。当细菌在富含铁的培养基中生长时 Fur

抑制 pvdS 的表达，阻止 PVD 合成基因的表达；

当细菌在缺铁的环境下生长时 Fur 作为阻遏物无

活性，pvdS 正常合成，从而使 PVD 合成基因正

常表达[39]。同时，pvdS 还调节一种编码细胞内

切蛋白酶 PrpL 的基因，与铜绿假单胞菌野生型

相比 pvdS 缺失株的胞外蛋白酶活性降低，从而

影响致腐能力[39]。此外，丁香假单胞菌的胞外

功能(extracytoplasmic function, ECF) σ 因子 AcsS

是参与 achromobactin 铁载体生物合成和分泌基

因的主要调节因子[18]。

4.2　群体感应

铁载体作为细菌的公共物品，在某些细菌

中其合成受群体感应(quorum sensing, QS)的调

节。QS 是细菌群体的一种细胞间交流方式，细

菌通过合成及接受能扩散的信号分子来感应细

胞的群体密度，并调控毒力因子、运动性及生

物膜形成[40-41]。假单胞菌中的群体感应主要包

括 Las、Rhl、Pqs 3 条级联通路，这些系统通过

直接或间接的方式影响嗜铁素合成基因的表达，

如 Pqs 直接调控铁载体 PVD 的合成，而 Las 和

Rhl 通过交叉调控间接影响其合成[42]。Stintzi

等[43]报道，当 QS 的转录调控因子 lasR 基因被

敲除后荧光嗜铁素的产量显著下降，表明 Las 通

路通过 lasR 正调控 PVD 的合成；而螯铁蛋白则

不受 QS 信号影响。此外，信号分子 2 庚基-4-喹

诺酮(2-heptyl-4-quinolones, HHQ)和 2-庚基-3-羟

基-4-喹诺酮(PQS)具有螯合 Fe3+的功能，可辅助

细菌捕获铁，是铁吸收的媒介[44]。

4.3　双组分系统

研究表明双组分系统在调控假单胞菌铁吸

收中起着重要作用。假单胞菌在高渗环境下

BfmRS 可直接激活 pvd、fpv 和 femARI 等铁载

体基因的转录，促进铁载体的合成[45]。同时，

BfmS 能 调 控 PVD 的 重 要 载 体 外 膜 囊 泡

(OMVs)，影响嗜铁素的分泌，而 BfmS 缺失会

使 OMV 产量显著增加，从而增强嗜铁素的释

放，还能调控 OMV 相关蛋白 OmpA 等的表达，

间接影响铁载体的合成和分泌[46]。此外，荧光

假 单 胞 菌 (P. fluorescens) 和 恶 臭 假 单 胞 菌

(P. putida)等也有类似的 BfmRS 双组分系统，其

中荧光假单胞菌的 GacS/GacA 双组分系统影响

嗜铁素合成的多个基因表达，进而调节细菌的

次级代谢产物和胞外酶的产生，包括 GacA 正调

控 2,4-二乙酰基间苯三酚、氢氰酸、蛋白酶和生

物膜，而负调控嗜铁素分泌[47]。此外，第二信

使环二鸟苷酸(cyclic-di-GMP, c-di-GMP)以及铁

离子浓度等也参与其中，共同维持细菌在不同

环境下的铁摄取功能[48]。

上述这些调节机制体现了假单胞菌利用 Fur

蛋白、QS、双组分因子等多条通路的协同作用，

实现精细调控嗜铁素合成，使细菌能够根据环

境条件动态调整嗜铁素的合成和分泌，从而保

证假单胞菌能在不同环境条件下高效地获取铁

离子以适应不同的生存需求。
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5　假单胞菌铁载体的功能及　假单胞菌铁载体的功能及

应用应用

5.1　植物种植与环境修复

铁是农业中重要的微量营养素，对植物的

生长和发育至关重要。在农业中，铁载体通过

溶解土壤中 Fe3+氧化物等难溶性铁缓解植物缺

铁性黄化症，尤其对碱性土壤中的作物增产效

果显著[49]。假单胞菌等根际促生菌分泌的铁载

体还可抑制病原真菌生长，实现生物防治[50]。

氧化锌纳米颗粒(ZnO-NP)可以增强荧光假单胞

菌 NK4 分泌铁载体，铁载体能抑制铜绿假单胞

菌 NK2 增殖，并促进黄瓜幼苗的生长[51]。从土

壤 中 分 离 的 番 茄 根 际 细 菌 施 氏 假 单 胞 菌

(Pseudomonas stutzeri) KRP8 具有很强的产铁载

体能力，不仅有效地拮抗真菌维管束枯萎病病

原体，还促进西红柿对铁的利用，对重金属表

现出良好的耐受性[52]。假单胞菌分泌的铁载体

可高效螯合石棉水泥中的铁(Fe3+)，通过形成可

溶性复合物将铁从石棉纤维和水泥基质中溶出，

利用铁载体可开发无需高温或化学处理的石棉

水泥生物修复技术，减少填埋需求[53]。铜绿假

单胞菌 PM389 通过提高铁载体的合成和对磷酸

盐的溶解来促进珍珠粟生长[54]。Singh 等[55]发现

枯草芽孢杆菌(Bacillus subtilis)铁载体能够改善

好氧水稻在高 pH 条件下的根系结构和铁吸收，

存在转运蛋白 YSL15 将铁载体-Fe3+从水稻根际

转运至根部。

5.2　毒力因子

铁载体作为病原微生物的关键毒力因子，

能抢夺宿主铁资源，增强致病菌的感染力。铜

绿假单胞菌中的嗜铁素 PCH 也是信号分子，能

诱导毒力因子表达，影响其致病性。在宿主体

内，铁通常被转铁蛋白或乳铁蛋白结合以限制

病原体获取，而铜绿假单胞菌分泌高亲和力

PVD 竞争性结合铁离子，并通过特异性膜受体

将铁运输至胞内[35]。在低铁环境下，PVD 诱导

TonB、碱性蛋白酶、PrpL 蛋白酶、外毒素 A 以

及富马酸酶 C、超氧化物歧化酶 SodA、铁氧还

蛋白、铁氧还蛋白还原酶及氧化还原酶和脱氢

酶的多种基因表达量升高，从而对抗外界环境

的氧化应激及宿主细胞毒性作用[19]。铜绿假单

胞菌 PAO1 敲除 pvdI、pvdJ 和 pvdL 引起 PVD

分泌缺陷，单突变株 pvdI 和 pvdL 生物膜厚度显

著降低，ΔpvdI/ΔpvdJ 双突变株生物膜厚度却增

加，且编码 NRPS 的 pvdI、pvdJ、pvdL 基因突

变还抑制酚嗪的合成，证实了嗜铁素会影响该

菌的生物膜结构及致病性[56]。

5.3　抗生素耐药

近年来，由于抗生素的滥用已出现了大量

的多重耐药细菌。铁载体因其在复杂系统内递

送生物活性药效团的选择性而被广泛用作药物

载体，这些偶联物利用微生物膜上的铁运输系

统穿过铁受体并发挥抗菌作用[3]。“特洛伊木马策

略”是将铁载体与抗生素结合，通过铁载体将其

运输给细菌，从而增强抗生素的杀菌效果，并

消除耐药性[53]。铁载体将抗生素释放到细胞中

后最大限度地减少病原细胞内的铁获取，从而

降低病原体的毒力。“特洛伊木马策略”研究主要

聚焦于改变传统耐药的潜力，但还存在化学稳

定、宿主代谢、细菌逃逸和模型失真等困难。

大多数数据仍来源于体外低铁培养基或急性感

染小鼠模型，难以模拟人类病灶中复杂的微环

境、宿主螯合蛋白的竞争以及免疫系统的协同

或拮抗作用。

医学领域通过仿生铁载体机制开发靶向疗

法：(1) 将抗生素与铁载体偶联(如 Cefiderocol)，

利用病原体铁吸收系统实现药物精准递送，克

服耐药性；(2) 合成人工铁载体(如去铁胺)治疗

铁过载疾病，通过螯合过量游离铁减轻器官损

伤；(3) 将铁载体与放射性核素或化疗药物结合，

靶向高表达铁摄取受体的肿瘤细胞，用于癌症

成像或治疗[53]。此外，铁载体在免疫调节和抗

炎药物研发中也展现出潜力，拓展了其在精准

医疗中的应用场景。
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5.4　腐败因子

假单胞菌属(I 群)是一类重要的生鲜食品腐

败菌，具有耐冷性，分泌高活性的蛋白酶和脂

肪酶，表现出较强的代谢活性，并产生生物

膜[57]。研究表明荧光假单胞菌生物被膜的形成

与营养物质、温度及嗜铁素分泌有关。Chen

等[35]构建荧光假单胞菌 PF08 的 ΔpvdA 和 ΔpvdE

突变体，均表现出增强的运动性，降低胞外多

糖(exopolysaccharides, EPSs)的分泌，减弱生物

被膜的形成。莓实假单胞菌(P. fragi) MS-10 铁载

体合成基因 luc2609 缺失导致生物膜、胞外基质和

酰化高丝氨酸内酯类 (acyl-homoserine lactones, 

AHLs)信号显著减少。致腐性假单胞菌能分泌嗜

铁素，并高效螯合铁离子以满足菌体生长需求，

并显著调控其腐败能力[58]。在单菌和双菌体系

中嗜铁素合成基因 pvdA 与转运基因 fpvA 的表达

水平直接影响铁的获取效率，进而增强韦氏假

单胞菌(P. weihenstephanensis)等腐败菌的生物膜

形成、肌原纤维蛋白降解效率[59]。该菌与解酪

蛋白巨大球菌(Macrococcus caseolyticus)共存时，

它可利用 M. caseolyticus 释放的血红素铁减少自

身嗜铁素分泌，优化铁获取途径，从而提升在

低温环境下的腐败优势，凸显了嗜铁素在腐败

微生物生态中的调控作用[60]。然而，致腐性假

单胞菌中嗜铁素在致腐能力及菌群互作中的调

控仍有待于进一步研究。

6　总结与展望　总结与展望

近年来，假单胞菌嗜铁素的研究取得了显

著进展，已鉴定了多种嗜铁素的化学结构、合

成基因簇和转运通路。铜绿假单胞菌中已阐明

PVD 和 PCH 合成及摄取铁的通路，其中 PVD

依赖 NRPS 途径合成。铁载体化学结构的多样

性和铁载体获取铁所涉及系列分子机制也反映

了微生物与其环境之间错综复杂的相互作用。

此外，假单胞菌嗜铁素合成与分泌受 Fur-PvdS/

FpvI σ 因子级联、Las/Rhl/Pqs 群体感应系统等

多层级网络精细调控，整合铁信号、群体密度

与环境胁迫，实现高效且经济的铁获取。然而，

铁载体在分子调控网络、微生物群落互作以及

实际应用开发等方向的作用仍有待于进一步研

究。未来的研究方向应聚焦于深入解析调控因

子之间的信号传导网络，探索假单胞菌与其他

微生物的互作机制。
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