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摘　要　　土壤是地球生态系统中最具生命活性的组成部分，特有的孔隙结构承载着生物圈中最

丰富多样的微生物生命形态，为动植物提供了大量的调控功能。土壤是一个不断演变和发展的生态系

统，而微生物是土壤生态系统的核心，也是驱动碳、氮等元素以及能量循环的关键因子。趋化性是细

菌在长期进化过程中形成的帮助其寻找食物或趋利避害的本能，结合其他的内在生理特征，细菌能够

迅速适应动态变化的环境。营养物、异源污染物和水分条件等的不均匀分布致使土壤中细菌趋化现象

普遍存在，并且时刻影响土壤微生物的群落组成及其时空分布。近年来，土壤细菌趋化性已成为国内

外土壤微生物学研究的热点和重点。本文分析了土壤细菌趋化性研究的前沿问题和主要进展，阐述了

细菌趋化行为模式、趋化信号传导通路和趋化性数学模型，探讨了土壤中普遍存在的细菌趋化现象及

相关的主要研究技术手段（荧光原位杂交技术、微流控技术和光学显微技术），并对土壤细菌趋化性

研究的发展趋势进行了展望，旨在为今后的相关研究和实际应用提供参考。
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土壤中的细菌常常主动利用自身特性进行取食

并趋向有利（或躲避有害）环境。细菌的这种趋向

有利化学物质（引诱剂，正趋化作用）、规避有害

化学物质（驱避剂，负趋化作用）的本能简称为趋

化性［1］。细菌趋化现象普遍存在于土壤生态系统

中，受土壤物理、化学和生物因素的综合影响。它

调节土壤微生物多样性及土壤养分的循环、转化和

分布等［2］，并在土壤污染生态防治及微生物过程

修复等应用研究中意义重大［3］。

自Pfeffer［4］发现细菌趋化性以来，国内外众

多学者就针对其展开了广泛的研究，其中，土壤中

细菌的趋化现象备受人们关注。但由于土壤本身具

有难观测性、空间异质性和时空变化不稳定等特

性，土壤中细菌趋化性研究极具困难。近几十年以

来，荧光原位杂交技术、微流控技术和光学显微技

术的快速发展，为土壤细菌趋化性研究提供了技术

支撑和光明的研究前景，极大地推动了其研究进 
程［5-7］。本文就国内外有关土壤细菌趋化性的研究

进展进行总结和探讨，并就将来进一步的研究进行

了展望，旨在为今后的相关研究提供一定的参考。
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1　细菌趋化行为模式及信号传导通路

由于自然环境异质复杂，细菌进化了多种趋

化行为模式以适应其周围微环境的变动［8-9］。趋化

性是细菌在复杂异质环境中寻找最佳化学环境的能

力。当细菌处于存在引诱剂梯度的饱和液体环境中

时，细菌会通过调节自身鞭毛旋转方向进行具有

偏向性的趋化游动（swimming)；当细菌位于含水

粗糙表面时，细菌仍依赖鞭毛旋转进行种群涌动

（swarming）；而当其处于固体界面时，细菌则

依靠四型菌毛（type IV pili,TfP）的收缩或拉伸进

行蹭行（twitching）［9］。下面简要介绍上述三种

细菌常见的趋化行为模式（游动、涌动和蹭行）及

其相应的信号传导通路。

1.1　个体水平上的游动

细菌借助鞭毛旋转在小雷诺数（约10−5）液体

环境中游动 ［10］。前人以革兰氏阴性周生鞭毛菌

大肠杆菌（Escherichia coli）为模式菌株就细菌

鞭毛结构及其介导细菌游动的机制展开了深入研 
究［1, 8, 11-15］。Berg和Brown［11］利用3D跟踪细胞轨迹

显微镜分别追踪E. coli在化学物质均匀和存在梯度

的饱和液体环境中的运动行为，发现E. coli在均匀

液体环境中的运动类似于随机游动（图1A），包

括近似直线的快速泳动（run）和突然转向的翻滚

（tumble）。E. coli直线运行的速度约20 μm·s-1、 
时间0.8  s左右，此时周生鞭毛（5～10根）合成

一束、鞭毛束逆时针方向旋转（从细胞体后面观

察）；E. coli突然转向翻滚的时间约0.2 s，此时

鞭毛束散开、顺时针方向旋转（从细胞体后面观

察）。当细菌置身于引诱剂（或驱避剂）浓度梯

度中时，其沿着引诱剂（或反向驱避剂）浓度梯

度上直线运动的总时间增加，进而实现具有偏向

性的趋化游动（图1B） ［11］。周生鞭毛菌一般执

行“泳动-翻滚”（run−tumble）运动形式，而极

性鞭毛菌则进行“前进−后退”（forward-reverse）

（如Shewanell aputrefaciens，Pseudoalteromonas 
haloplanktis，Vibrio coralliilyticus和Pseudomonas 
aeruginosa）或“前进-后退-跳转”（forward-reverse-
flick）运动形式（如Vibrio alginolyticus）［12］。 
由于极性鞭毛菌不能像E. col i一样通过周生鞭毛

束 的 “ 分−合 ” 实 现 重 新 定 位 ， 便 进 化 了 另 一 种

机制，即通过单根鞭毛钩的离轴变形（off - ax i s 
deformation）、短暂逆转（brief reversal）来改

变 游 动 方 向 ， 不 过 极 性 鞭 毛 菌 亦 是 通 过 增 加 沿

着 引 诱 剂 梯 度 上 的 总 运 动 时 间 而 实 现 趋 化 游 动 
的［12］。

E.co l i整个趋化信号传导通路由感受环境中

化学物质浓度的跨膜趋化性受体蛋白MCP（Tar, 
Tsr,  Trg,  Tap,  Aer）和细胞质内的六种调节蛋白

（CheA, CheW, CheY, CheB, CheR和CheZ）参

图1　饱和液体微环境中，趋化性细菌（E. coli）在无引诱剂梯度条件下的随机游动（A）或引诱剂梯度条件下的趋化

游动（B）

Fig. 1　Random swimming of chemotactic bacteria (E. coli) in the absence ofchemoattractant gradient(A) or chemotactic swimming (B) 

in the presenceofchemoattractant gradientin saturated liquid microenvironment［11, 13］
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与，任何一个MCP和调节蛋白控制基因的突变或

缺失均能致使细菌失去对特定引诱剂趋化信号的感

知或传递能力，最终使细菌趋化功能受损或彻底

丧失［14］。整体上，E. coli整个传导通路由传感模

块和运动模块两部分组成（图2），两模块经关键

节点CheY蛋白连接［15］。一般情况下，有活性的

CheA蛋白能够进行自磷酸化，一旦CheA蛋白通过

自磷酸化得到磷酸基团，则将其转移给响应调节器

CheY蛋白，或者去甲基化激酶CheB蛋白。然后磷

酸化的CheY蛋白在细胞质中扩散并结合细胞膜上

的鞭毛马达，促进鞭毛顺时针旋转［16］。而引诱剂

小分子与受体蛋白的结合，会抑制CheA蛋白自磷

酸化，降低鞭毛马达顺时针转动比率，从而增加细

菌向高浓度引诱剂直线运动的时间，最终实现具有

偏向性的随机游动［17］。

虽然极性鞭毛菌趋化信号传导通路与E. col i
大 体 相 似 ， 但 更 为 复 杂 ， 比 如 铜 绿 假 单 胞 菌

（Pseudomonas aeruginosa）控制MCPs的基因簇

数量较E. coli多，且其细胞质内的调节蛋白也更多

样［9］。简单来说，细菌趋化游动主要包括三步：

1）MCP精确感受化学刺激并实现信号放大［18］；

2）细胞质内调节蛋白接收化学信号并通过CheY
传递给鞭毛马达；3）鞭毛马达感受趋化信号并调

整鞭毛旋转方向，最终产生具有偏向性的趋化游

动 ［19］。需要说明的是，细菌鞭毛马达旋转由离

子（周生鞭毛菌为H+，极性鞭毛菌为Na+）穿过细

胞质膜沿着电化学梯度推动。H+或Na+沿着电化学

梯度通过固定在细胞壁上的特定motAB蛋白复合

物，motAB蛋白复合物沿着鞭毛马达前进并使其旋 
转［20］。

1.2　种群水平上的涌动

当细菌位于含水粗糙表面时，细胞经历分裂增

殖并依靠鞭毛旋转进行种群涌动，其速度（2～10 
μm·s −1）远低于游动。科学工作者在研究细菌涌

动机制时发现：1）涌动依赖于鞭毛旋转，并且鞭

毛表达更充分的菌株往往表现出更强的涌动能力；

2）涌动需要表面活性剂参与，而合成表面活性剂

通常受细菌种群感知（quorum sensing, QS）机制

的调节［9］。目前，关于细菌涌动的具体机制及其

生物学意义尚未明确，比如细菌TfP在细菌涌动过

程中的作用机制就较为模糊。Shrout等［23］研究P. 
aeruginosa的野生型菌株及其缺失pilA基因（编码

TfP蛋白）菌株的涌动行为时发现，pilA基因的缺失

显著促进了细菌涌动；但Murray和Kazmierczak［24］

却发现pilA基因缺失对细菌涌动影响不大。随后，

Anyan等［25］利用数学模拟与实验相结合的方法，

从物理学角度进一步检验TfP在细菌涌动过程中的

作用时发现，细菌种群涌动时TfP会通过调控细胞

间排列（cell-cell arrangement）而限制其单细胞运

动和种群运动。

图2　E. coli趋化信号传导通路

Fig. 2　Chemotactic signal contransduction path of E. coli［21-22］
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当前的研究结果表明，细菌涌动和游动的趋化

通路控制基因可能存在显著差异［26-27］，但由于细

菌涌动不仅涉及细胞分裂增殖，还往往受尚未明确

的QS机制的影响，因此，人们对细菌涌动的趋化

信号传导通路仍然知之甚少。

1.3　种群水平上的蹭行

细菌通过将TfP发射出去—与表面结合—再收

缩的方式牵引细菌在固体界面上蹭行，该过程依赖

TfP的伸缩而不受制于鞭毛的旋转［24-25］。由于执

行运动的功能性附属物不同，细菌蹭行速度（不大

于0.1 μm·s−1）远低于游动和涌动。但是，蹭行对

细菌生命过程具有多重意义：1）无法蹭行的细菌

不能形成成熟的三维结构生物膜；2）蹭行很可能

启动了其从饱和液态到固体界面态转变的信号通 
路［28］（当细菌处在较硬固体界面间时，鞭毛作用

大大减弱，蹭行接管细菌迁移的任务）。

对 于 E . c o l i ， 其 T f P 介 导 的 趋 化 蹭 行 与 鞭 毛

介 导 的 趋 化 游 动 通 路 大 体 相 近 ， 首 先 M C P 感 受

细胞外趋化物梯度，然后细胞质内系列调节蛋白

（ChpA, ChpB, PilK, ChpC, PilH, PilG, PilG-P和

PilH-P）接收化学信号并通过PilG-P和PilH-P传递

给TfP，TfP接收信号并通过拉伸或收缩进行趋化

蹭行［9］。虽然人们了解了E. coli的趋化蹭行传导

通路，但此通路是否能代表所有细菌，有待一一证

实。

土壤环境复杂多变，可能存在多种趋化机制。

Laganenka等［29］发现E. coli分泌的胞外信使分子

（autoinducer）能协调细胞与细胞间的通讯交流，

进而增强细菌种群的趋化性迁移［30］，这可能是目

前尚不清楚的另一种趋化信号传导机制。土壤中

细菌数量多、组成复杂（1 g土中细菌数量约1010 

个［31］），深入探究细菌适应复杂环境的多样化生

存策略，将有助于揭示土壤微生物多样性的内在机

制，并对微生物学研究及其相关交叉科学研究工作

的深入开展具有重要意义。

2　定量细菌趋化性的数学模型

定量模型与实验结果相互检验共同促进了人们

对细菌趋化性的理解。数学模型可以精确描述细菌

特性，例如伊辛模型（Duke和Bray）、Monnod-
Wyman-Changeux（MWC）模型［32-33］和受体变量

动力学性质模型可分别用于模拟细菌受体簇信号放

大和精确适应特性。利用此类模型，不仅可以通过

数值模拟仿真单细胞趋化运动，还可以从种群水平

上模拟细菌的趋化性。Bray等［18］开启了用数值模

拟的方法描述单个细菌趋化性的先河，发现了细菌

（E. coli）对很大范围内的引诱剂（5 nmol·L-1～1 
mmol·L-1天冬氨酸）具有趋化运动。Emonet等［34］

提出了仿真单细胞趋化行为的模拟器AgentCell，
Bary等［35］随后提出了类似的模拟器E.solo。细菌

种群水平趋化性的模拟始于Keller-Segel（KS）模

型。该模型是1971年Keller和Segel［36］提出的基于

扩散和定向运动描述细菌种群趋化行为的一维数学

模型：

 　  （1）

 　　  （2）

式中，𝑏为细菌种群密度（bac te r ia l  popula t ion 
density），ind·mL-1，𝑠为引诱剂浓度（attractant 
concentrat ion），mol·L -1，𝜇为细菌随机运动系

数（bacter ia l  random moti l i ty  coeff ic ient），

m m 2 · s - 1 ， 𝑥 𝑜为 细 菌 趋 化 感 应 系 数 （ b a c t e r i a l 
c h e m o t a c t i c  s e n s i t i v i t y  c o e f f i c i e n t ） ， m m /
r e c e p t o r ，𝐷为 引 诱 剂 扩 散 系 数 （ a t t r a c t a n t 
diffusion coefficient），mm2·s-1，𝑓(𝑏，𝑠)描述引

诱剂的消耗或降解。KS经典模型能很好地描述细

菌在缓慢变化环境中的趋化行为，一直被沿用至

今。但也有不足之处，如不能解释细菌在快速变化

环境中的趋化行为。Si等［37］在研究时空变化环境

下细菌趋化行为时发现，在高频引诱剂浓度变化

下，细菌种群响应滞后于浓度变化，甚至出现细菌

在低浓度区域聚集的反常现象。

1975年Lovely和Dahlquist［38］首次将细菌个体

细胞观察结果与随机运动系数(μ)联系起来，提供

了描述细菌种群运动的宏观运输参数。

   　 （3）

式 中 ， 𝑣 为 单 个 细 菌 平 均 游 动 速 度

（ themeanindividual-cell  swimming speed），
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µm·s-1，𝑡表示单个细菌平均游动时间（the mean 
individual-cell run time），单位s，𝜃表示单个细

菌平均旋转角度（ the mean individual-cell  turn 
angle），单位o。

在种群规模（population scale）上，细菌趋化

运动可用类似于对流运输系数描述［36, 39］。

  （４）

式 中 ， 𝑣 c 表 示 细 菌 趋 化 运 动 速 度 （ b a c t e r i a l 
c h e m o t a c t i c  s p e e d ） ， µ m · s - 1。𝐾𝑑是 受 体 解 离

平 衡 常 数 （ r e c e p t o r  d i s s o c i a t i o n  e q u i l i b r i u m 
constant），mol·L-1。

在上述研究基础上，Zaval’skiĭ［40］建立了细

菌趋化性动力学模型：

　 　（５）

式中，𝛾 o（Hz）为细菌在化学均匀的介质中细胞

运动方向改变的频率，𝜓为趋化作用函数，用式

（6）表示。

 　　  （６）

式中，𝛿为经验系数，假如趋化因子能够被细菌代

谢，式（6）应该用描述趋化因子消耗或降解的式

（7）代替。

　 　（７）

式中，𝐾(C)为细菌消耗引诱剂速率，mol·s-1。

式（5）描述细菌在线性化学梯度下的运动行

为，其中（Ⅰ）项是对细菌浓度随时间的动态变化

的描述；（Ⅱ）项表示细菌在均匀化学介质中的随

机运动；（Ⅲ）项表示细菌向较高浓度引诱剂的迁

移行为，取决于引诱剂分子的梯度和细菌受体与引

诱剂分子的密切程度。

Lewus和Ford［41］于2001年将数学模型与实验

数据相结合，分别基于细菌种群水平和单细胞水平

实现了对细菌的随机运动系数和趋化运动系数的定

量化，并且提出了无化学梯度下细菌的随机运动守

恒方程（式（8））和化学梯度下细菌的偏向性趋

化运动守恒方程（式（9）），

    （８）

　　　　 　　　　（９）

式中，𝜇由式(3)计算得到，𝑣由式(4)计算得到。

结合实验数据得到细菌个体水平参数，将其应

用到细菌种群水平的宏观运动中可描述细菌种群趋

化运动。Joanna等［42］将一维数学模型进行优化，

实现了细菌趋化运动的二维、三维模拟，建议今后

的模型使用者根据实际实验条件将模型进行修正优

化，使数学模拟结果尽可能接近实验真实情况。

3　土壤中影响细菌趋化性的因素

土壤中存在大量孔隙结构，孔隙大小和孔隙内

物理、化学及生物环境共同作用影响微生物生命历

程以及其群落结构［3, 43-44］。细菌常常利用自身趋

化性寻找土壤中的营养源（如植物根系分泌或渗出

物、其他微生物的胞外分泌物、土壤中的有机物质

和化肥等），或远离其中的有害化学物质（如化学

农药、抗生素和有害重金属离子等）。

3.1　物理因素

土壤的时空异质性决定了细菌趋化现象普遍存

在，但由于土壤孔隙大小不一、形状各异，并且其

孔隙内微环境条件随时间和空间动态变化，因此，

细菌在土壤中的运动并不像在自由水体环境中那么

简单。当孔隙尺寸小于细菌鞭毛长度时，即使存在

引诱剂或抑制剂，细菌也很难实现趋化运动（由

于细菌鞭毛无法旋转不能改变运动方向） ［45］。

此外，当细菌个体尺寸大于孔隙大小时，往往容

易阻塞（straining）孔隙、因而阻碍其进行趋化运 
动［46］。除阻塞外，细菌在土壤多孔介面的吸附是

妨碍细菌进行趋化运动的另一个重要原因，其中，

细菌和土壤多孔界面之间的Der jagu in -Landau-
Verwey-Overbeek（DLVO）相互作用力［47-48］是关
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键影响因子之一。DLVO理论指出，细菌或胶体和

土壤多孔界面之间的相互作用力主要包括三种力，

即范德华吸引力、双电层力和短距离排斥力（包括

水合力和空间排斥力等）［49-50］。当细菌和土壤多

孔介面的电荷符号相同时，双电层力为排斥力，此

时，存在排斥势垒会阻碍细菌吸附在土壤多孔介

面。如果细菌和土壤多孔介面的电荷符号相反时，

双电层力为吸引力，此时，总的相互作用力在任何

相互作用距离均为吸引力，因此细菌极易被吸附在

土壤多孔介面。

水分条件亦是影响土壤中细菌趋化运动的另一

关键因素。水分条件影响并调节细菌趋化运动的模

式：当土壤水分饱和时，土壤孔隙间水膜连续，细

菌可在适宜大小的孔隙内趋化游动；当土壤水分不

饱和时，部分孔隙间水膜不连续，细菌在粗糙表面

上进行趋化涌动；而当土壤相对干旱时，蹭行很可

能是细菌趋化运动的主要方式；同时，由于土壤孔

隙结构及其内部环境在亚毫米尺度就差异很大，细

菌很可能会根据周围微环境变化灵活更换趋化运动

模式［9, 43-44］，但细菌是如何感知周围水分变化并

灵活调节运动附属物来执行适宜的趋化运动呢？详

细机制还有待进一步探究。

此 外 ， 细 菌 的 趋 化 性 还 受 土 壤 温 度 的 显 著

影 响 。 A d l e r ［ 5 1 ］ 使 用 毛 细 管 法 研 究 不 同 温 度

（0～40℃）条件下E. coli趋化性时发现，当温度

低于15℃时，E. coli不再具有趋化性；而温度从

20℃上升至30℃时，聚集在毛细管附近的细菌数量

则增加了20倍。这是关于温度影响细菌趋化性的首

次报道，那么温度影响细菌趋化运动的机制是什么

呢？Larsen等［52］发现，随着环境温度的降低（从

25℃降低至5℃），细菌（Vibrio anguillarum）运

动速度明显减小，其对引诱剂的趋化响应也变得

迟钝。当时，Larsen等［52］猜测，温度通过影响参

与细菌趋化信号传导的跨膜受体和酶活性，以及其

甲基化水平，而改变细菌趋化信号的传导速度。随

后，Oleksiuk等［53］验证了上述猜想，并且量化了

细菌运动速度与温度的关系，发现细菌的趋化运动

速度在5～40℃范围内与环境温度线性正相关。

3.2　化学因素

适宜的pH是细菌生长和执行趋化运动的必要

条件之一，主要原因是引诱剂具有特定的pH适宜

范围，大部分引诱剂适宜pH范围为6～9.5，pH小

于6或大于9.5时细菌趋化运动能力下降，而当pH
小于或等于4时其趋化能力基本丧失［54］。此外，

离子浓度也显著影响细菌趋化能力，Larsen等［52］

研发现细菌（V. anguillarum）在低盐溶液中的趋

化性响应更为灵敏。此外，细菌趋化运动也受土

壤中溶解氧浓度的调控 ［9］。例如，Shio i等 ［55］ 

研 究 发 现 ， 当 溶 解 氧 浓 度 较 高 时 ， S a l m o n e l l a 
typhimurimu、E. coli和Bacillus subtilis进行远离

高浓度溶解氧的负趋化运动，而当溶解氧浓度低于

0.25 mmol·L-1时，则进行趋向高浓度溶解氧的正

趋化运动。同时，Tao［56］利用KS数学模型对细菌

趋化运动中的耗氧量进行了计算。但是，人们对氧

气浓度影响细菌趋化性的具体机制尚不明确。此

外，土壤溶液重金属离子和污染物浓度也是影响细

菌趋化运动的重要化学因素［54］。

细菌趋化性是土壤中物质循环的关键，受土壤

理化性质的显著影响。因此，通过调节土壤理化条

件（土壤孔隙度、水分、温度、pH、盐碱度、氧

气浓度等）来调控细菌趋化运动，最终实现土壤养

分的高效利用是一项长远而具有深刻意义的重要研

究课题。

4　土壤中细菌趋化现象及其意义

4.1　趋化性影响土壤中微生物群落结构

环境中的细菌一般会对多种化学物质具有趋

化性，细菌种类不同，引诱剂也存在差别。土壤中

微生物群落结构容易受细菌趋化作用的调节，其在

土壤根际微环境中尤为显著［57］。20世纪80年代，

Caetano-Anollés等［58］发现了细菌运动性和趋化性

在根系定殖过程中的重要作用，表明细菌运动性

和趋化性是细菌与植物根表面建立初始“化学−物

理接触”的重要因素。De Weert等［59］也发现了趋

化性在细菌竞争定殖（competitive colonization）

中的必要作用。随后，Juárez-Hernández等［60］对

比了野生型Pseudomonas putida KT 2440及其趋化

受体缺失的突变体在番茄根系的定殖能力，发现趋

化功能健全的野生型菌株更容易定殖到根系表面。

综上可知，细菌趋化性是细菌在作物根系成功定殖

的关键。细菌之所以能借助自身趋化性成功定殖于

作物根系，主要是因为植物根系分泌的化学物质被

微生物视作一种趋化信号（引诱剂-正趋化运动信
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号或驱避剂-负趋化运动信号）［61］，它可以影响

并调节细菌在根系的定殖水平和其在根际土壤中生

存的能力，改变土壤微生物群落结构［62］。此外，

Wu等［63］研究连作障碍产生的原因时发现，连作

会导致根系有益微生物数量减少，而增加致病菌趋

化蛋白CheA的表达，具体机制是，连作累计时间

效应增加了土壤中致病真菌的营养引诱剂（有机

酸），显著促进了致病真菌的生长，致使根系土壤

微生物群落发生了改变。因此，进一步研究细菌趋

化性在连作障碍中的作用机制将有助于明确单作系

统土壤微生物群落结构的演变规律。

今后可从基因水平上研究趋化基因表达（通过

改变土壤理化条件）与土壤微生物群落结构间的内

在定量关系。此外，目前关于细菌趋化性对土壤微

生物多样性影响的相关研究还不够深入，人们较多

关注单一菌株的趋化作用。然而，自然环境中的细

菌通常不是单独生活，而是与其他种群存在竞争、

互利共生或交叉喂养等综合作用。研究多种菌株趋

化作用过程中的互作或协同作用，有助于揭示土壤

微生物多样性内在机制。

4.2　细菌趋化性对土壤养分循环的影响

前人研究表明，细菌趋化性促进海洋生态系

统中养分的转化与循环［2, 64］。单从物理作用的角

度分析，细菌鞭毛运动能够使其周围液体产生流

场（flow field）［65］，该流场会影响化学物质的运

输、细胞与其临近界面间的物理作用以及细胞间的

耦合运动［66］；而事实上这一过程往往是更为复杂

的生物−物理−化学综合作用。Smriga等［2］发现，

死亡浮游植物细胞裂解后释放大量溶解性有机物，

而这些养分物质则会吸引具有趋化能力的细菌，该

趋化过程仅仅持续约5～10 min，期间，细菌将裂

解细胞捕食完后逐渐趋于随机运动，直至下一个捕

食目标的出现。Pedler等［64］进一步说明了细菌趋

化性具有促进海洋中碳循环的功能。

与海洋生态系统相比，土壤生态环境中养分

的转化与循环更为复杂，其中，微生物的活动显得

至关重要。在这一过程中，微生物通过释放胞外活

性酶，分解大部分有机质或促进养分物质的矿化，

以便从复杂的有机化合物中获取营养［31］。土壤中

死亡的微生物、动物和植物枯枝落叶以及部分有机

胶体颗粒均是细菌的营养源，细菌能将其矿化、固

持，将植物不可直接利用的营养转化为微生物量

碳、氮等。该过程加速了土壤中养分循环和能量流

动，促进作物对养分的吸收利用。目前，我们关于

细菌趋化性如何促进土壤养分循环的研究还处于定

性化初级研究阶段。

4.3　细菌趋化性促进土壤有机污染物降解

微生物在自然环境中进化出了完善的趋化作用

机制来应对生存环境变化，例如，细胞通过MCP
感知周围化学信号的变化，借助鞭毛和TfP执行偏

向性运动，以便寻找适宜的生存环境［20］。近几十

年来，科研工作者在细菌对环境污染物趋化性方

面开展了大量卓有成效的研究［3, 67］，并分离和鉴

定了多种对环境异源污染物具有趋化性的微生物

（表1）。越来越多的证据显示，具有运动能力的

微生物对其可降解的环境污染物几乎均具有趋化

性，且大多细菌拥有明确探测和响应化学污染物

的感官系统［68］。细菌对特定污染物的趋化基因与

降解基因间有着密切联系，这点已从细菌对其大

多降解底物具有趋化性的表观现象中得到初步证 
实［69］。Harwood等［70］也从分子生物学水平找到

了直接证据，发现Pseudomonas putida PRS2000的

4−基苯甲酸降解基因与趋化基因是被质粒共同调节

的。随后，Hawkins和Harwood ［71］发现Ralstonia 
eutropha JMP134的质粒上同时具有2, 4−二氯苯氧

乙酸的趋化基因和降解基因。

细菌通过对可代谢污染物的趋化作用可促进其

对污染物的降解，该过程是生物修复受污染土壤的

重要内容。Adadevoh等［3, 67］结合土柱实验和数学

模型，在研究萘降解菌Pseudomonas putida G7和

其趋化性突变体Pseudomonas putida G7 Y1对萘的

趋化和降解作用时发现，细菌趋化能力延长了其在

萘分布均匀的土柱中的穿透时间，进而提高了对萘

的降解效率（萘的回收率降低了45%）。实际上，

细菌对污染物的趋化运动实现了降解菌株与目标污

染物之间的直接接触，而这样的接触是实现生物修

复的关键。同时，趋化性增加降解菌寻找合适碳

源、氮源和其他养分或能源的机会，使降解菌在与

土著微生物的营养竞争过程中不至于一败涂地（甚

至表现出优势），这对于低浓度污染物的生物修复

尤为重要［68-69］。总之，土壤细菌趋化性研究将为

土壤污染的生态防治和生物修复等应用研究提供理

论基础和技术支撑。然而，利用土壤细菌趋化性实

现对土壤污染的原位修复还有很长的一段路要走。
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表1　对土壤异源污染物具有正趋化作用的微生物一览表

Table 1　A list of microbes showing positive chemotaxis to soil heterologous pollutants

菌株 描述 引诱剂 文献

Strain Comment Chemoattractant Reference

Geobacter spp. 在Fe2+还原条件下使苯氧化
苯 ［72］

Desulfo bacterium spp. 5天内将苯矿化成CO2

Pseudomonas putida F1

Ralstoniapickettii PKO1 以甲苯作为生长基质降解甲苯
甲苯 ［73-75］

Burkholderiacepacia G4, Thauera spp.

Azoarcus spp., Geobactermetallireducens 促进甲苯氧化

Desulfosarcinavariabilis-related 矿化对二甲苯和邻二甲苯 二甲苯 ［76-78］

Thauera-related 完全矿化乙苯 乙苯 ［79］

Pseudomonas mendocina KR1

Pseudomonas putida PaW15

以苯或甲苯作为生长基质降解苯和甲苯 苯、甲苯 ［80-83］Trametes versicolor

Ralstoniapicketti PKO1

Burkholderiacepacia

Pseudomonas putida F1c
降解苯、甲苯、乙苯、三氟甲苯、三氯

乙烯

苯、甲苯、乙苯、三氟甲

苯、三氯乙烯
［84］

Acinetobacter sp. B113 以苯/甲苯/乙苯作为生长基质 苯、甲苯和乙苯 ［85］

Rhodococcuspyrindinovorans PYJ1
以苯/甲苯/间二甲苯作为生长基质；具

有纯基质生物降解特性
苯、甲苯、间二甲苯 ［86］

Pseudomonas sp. strain CFS-215
在甲苯的存在下的加强苯和二甲苯的降

解

苯、甲苯、对二甲苯 ［87-88］Arthrobacter sp. strain HCB 降解甲苯和对二甲苯

Pseudomonas sp. B1 代谢对二甲苯

Pseudomonas strain PP01 共代谢去二甲苯

Bacillus sp. 以甲苯/乙苯/对二甲苯作为生长基质

苯、甲苯、乙苯、二甲苯

同分异构体
［89-91］

Rhodococcusrhodochrous
作为潜在的抑制剂增强邻二甲苯和乙苯

降解

Cladophialophora sp. strain T1 混合代谢邻二甲苯和对二甲苯

Pseudoxanthomonas spadix BD-a59
以苯/甲苯/乙苯/二甲苯的同分异构体作

为生长基质

Rhodococcuszopfii, Burkholderia JS150 以苯酚/甲苯作为生长基质 甲苯和苯酚 ［92］

Pseudomonas sp. D8
在pH为7与温度为30℃的最佳条件下的

完全降解苯和甲苯
苯、甲苯、苯酚 ［93］

P. stutzeri, Vibrio pelagiusrelated 完全降解萘；部分降解3～5多环芳香烃

多环芳香烃(PAHs) ［94-96］

Acidovorax, Bordetell, Pseudomonas

Sphingomonas, Variovorax
使7%～20%萘矿化

Pseudomonas putida DOT-T1E
受pGRT1质粒编码的McpT趋化受体 

调节
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菌株 描述 引诱剂 文献

Strain Comment Chemoattractant Reference

Desulfitobacterium frappieri 90%～99%的五氯苯酚变成三氯苯酚

五氯苯酚(PCP) ［97-98］Desulfitobacterium halogenans

Desulfitobacterium, chlororespirans,
在相邻和相对的位置脱氯

Clostridium spp.
将有机农药作为唯一碳源进行降解；其

他降解含氯农药
有机氯农药(DDT) ［99-100］

Dehalospirilummultivorans 优先除去杀虫剂中的氯

Aerobacteraerogenes, Klebsiella 降解有机氯农药

Aspergillus spp., Brevibacterium spp.

降解曲霉毒素A 曲霉毒素A ［101-102］Acinetobacter calcoaceticus

Pediococcusparvulus

Pseudomonas, pseudoalcaligenes KF707

Pseudomonas sp. B4
降解多氯联苯 多氯联苯(PCBs) ［103-104］

Pseudomonas putida G7

Pseudomonas sp. strain NCIB 9816-4
降解萘 萘 ［105］

Sw-1 降解脂肪烃 脂肪烃 ［106］

Pseudomonas sp. strain ADP 降解除草剂 除草剂 ［107］

Burkholderia sp. Strain SJ98 降解氯硝基芳香化合物 氯硝基芳香化合物 ［108］

Burkholderiacepacia R34

Burkholderia sp. strain DNT
降解三硝基甲苯和硝基芳香化合物

三硝基甲苯和硝基芳香化

合物
［109］

Pseudomonas stutzeri OX1, 

Burkholderiacepacia G4
降解氯化乙烯 氯化乙烯 ［110］

5　土壤细菌趋化性的研究方法

作为天然的多孔介质，土壤由复杂的物理拓

扑结构和孔隙网络内各种各样的化学物质、养分或

电子受体等各类动态梯度组成，土壤中孔隙结构不

仅数量众多而且时空差异性大。这些特征在亚毫米

尺度上就差异很大，使得土壤细菌趋化性的宏观研

究结果难以解释，同时，土壤的不透明性和复杂的

内部结构使得土壤微生物过程的原位观测变得尤

为困难，一定程度上限制了土壤细菌趋化性的研 
究 ［111］。为实现细菌趋化运动的定性或定量化研

究，学者们研发了系列细菌趋化性研究方法，如

毛细管法（图3A）、琼脂平板法（图3B）和砂柱

实验系统（图3C）及荧光原位杂交微流体显微术

（图3D）。下面简要概述前三种方法并重点介绍

荧光原位杂交微流体显微术及其在土壤细菌趋化性

研究中的应用。

5.1　毛细管法（capillary assay）
1884年，Pfeffer［4］将装有天冬氨酸溶液的毛

细管水平放置到细菌悬浮液中，发现细菌会跟踪扩

散出来的天冬氨酸分子，聚集在毛细管管口并进入

毛细管内，由此发现了细菌的趋化现象。Sherris 
等 ［ 11 2 ］使 用 相 似 的 扁 平 毛 细 管 （ f l a t  c a p i l l a r y 
tube）观察了细菌对空气或精氨酸趋化游动的现

象。毛细管法是细菌趋化性研究最原始的方法，该

方法虽然能实现细菌趋化游动的半定量化［1］，但

不能用于研究细菌的趋化涌动和趋化蹭行。

5.2　琼脂平板法（agar-plate assay）
琼脂平板法常用于研究细菌对可代谢引诱剂

的趋化运动。如将菌液接种到琼脂培养基中心，趋

化细菌消耗中心处营养物后会向外散开寻找新营养

源；又或是将引诱剂置于琼脂培养基中心，一定

时间形成浓度梯度后于特定位置接种菌液，记录

细菌在引诱剂梯度上的趋化运动［1, 9］。该方法的

续表　　
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优势在于调节琼脂培养基中琼脂浓度（w/v）可实

现细菌运动模式的研究。普遍认为当琼脂浓度小

于0.3%时，细菌在液体环境中游动；当琼脂浓度

介于0.3%与1.0%之间时，细菌进行种群涌动；而

琼脂浓度大于1.0%时，大量细菌在固体界面间蹭 
行［9, 25, 27-28］。人们常通过对比细菌在不同化学梯

度琼脂培养基上的菌落形貌来分析细菌是否对该物

质具有趋化作用，而事实上，菌落扩增不能单单归

因于细菌的趋化运动，细菌分裂增殖引起的细胞排

挤也很可能促使细胞向外沿移动，因此需结合细菌

生长动力学模型、计算养分扩散与消耗速率等，综

合分析后再做判定［44］。此外，该方法的优点在于

简便、经济，但缺点是难以精确控制细菌运动环境

条件（水、养分、氧气等）［9］。

5.3　 砂柱实验系统（sand-column experimental 
system）

砂柱实验系统常用于模拟细菌在多孔异质介质

（土壤）中与水和溶质共同迁移的特征，借助化学

物质浓度梯度再现土壤异质特性，调控石英砂粒径

分布生成一定范围内的孔隙分布的砂土介质［42］。

该系统操作便捷，价格便宜，赢得了众多研究者的

青睐，不足之处在于1）无法实现细菌在含有养分

梯度砂柱中趋化过程的可视化；2）不适于细质地

土壤的模拟；3）恒定控制砂柱内非饱和水环境十

分困难［67］。

5.4　 荧光原位杂交微流体显微术（Fluorescence 
i n  s i t u  h y b r i d i z a t i o n  m i c r o f l u i d i c 
microscopy, FISHMM）

荧光原位杂交技术、微流控技术和近代光学

显微术相结合的集合技术简称为FISHMM，该集

合不仅具有非接触、无损伤的特点，还快速、便

捷，实现了细菌在可控微环境中趋化运动的可视

化 、 定 量 化 和 数 据 化 。 D N A 荧 光 原 位 杂 交 技 术

（Fluorescence in situ hybridization, FISH）是一

种应用非放射性荧光物质依靠核酸探针杂交原理在

核中或染色体上显示DNA序列位置的方法。该项

技术安全、快速、准确、原位以及可动态观察等特

点使其成为环境微生物学、微生物生态学和微生物

诊断学研究的可靠工具［113］。但传统的荧光蛋白分

子探针（绿色荧光蛋-GFP、红色荧光蛋白-RFP、

黄色荧光蛋白-YFP等）标记细菌，存在长时间跟

踪细胞轨迹激发光激发条件下荧光易淬灭的缺点。

新型的纳米生物探针量子点具有光化学稳定性高、

抗光漂白能力强、荧光不易淬灭等优良光学特性，

能对完整的活细胞进行定性、定量和定位的测量，

功能强大，可操作性强［114］，预计新一代量子点技

术将在土壤细菌趋化性及高清晰度活细胞成像、长

时程观察活细胞迁移等方面发挥巨大潜力。

相比较传统的细菌趋化性研究方法，微流体技

术能更精确地控制细菌趋化运动的微环境，开启了

从单细胞尺度原位探究细菌趋化性的大门。微流控

技术能够在微米尺度上定量分析细菌的趋化运动过

程。Mao等［115］首次将微流技术应用到细菌趋化性研

究中来，模拟构建了微生物栖息地的微观结构，实现

了细菌趋化过程中细胞运动轨迹的可视化。为模拟

土壤中微孔结构，越来越多的科学工作者专注于微

流体设备平台的搭建，不仅能制出比线性结构外更

复杂结构的微流体，还能控制微流体表面的湿度、

粗糙度和亲疏水性等（分辨率可达到2 μm）［5-6］。 
总之，微流控技术具有能够精确控制微通道反应器

中流体速度、水分含量、温度大小和化学梯度及表

面特性等物理化学生物环境的能力。

简言之，首先利用微流体技术在透明且生物

相容的有机材料（如：聚二甲基硅氧烷—PDMS或

聚乙二醇—PEGDA等水凝胶）上拓印出几微米至

数百微米的微沟道，用以模拟土壤中大小不一、形

状各异的孔隙结构，再结合荧光原位杂交技术和光

学显微技术3D追踪细胞的运动轨迹，二者结合实

现了基于多细胞和微孔尺度上土壤细菌趋化作用机

制的研究。荧光显微镜研究的快速发展，自动成像

和细菌追踪技术的进步，为细胞内部形态、结构和

生命运动现象观测提供技术支撑。值得一提的是，

细菌运动轨迹的3D追踪一直是细菌趋化运动研究

的核心技术。传统光学显微镜捕捉到的照片只是

细菌空间运动轨迹的2D投影。不过，3D轨迹跟踪

显微镜能够得到单个细菌的时空运动信息，其工

作原理是基于通过3D显微镜的电动载物台的自动

运动确保单个细菌的自动聚焦，该类显微镜为我们

提供了周生鞭毛菌E. coli和单鞭毛菌Caulobacter 
crescentus单个细胞运动的基础信息［13］，此技术

的缺点在于一次只能追踪一个细菌。近阶段，数

字全息显微术（digital holographic microscopy）

和离焦显微术（defocused microscopy）［116］能

够在不移动显微镜载物台的情况下，同时捕获上



http：//pedologica. issas. ac. cn

269朱晓艳等：土壤细菌趋化性研究进展2 期

百 个 微 生 物 的 位 置 ， 二 者 功 能 强 大 ， 应 用 前 景 
广阔。

总之，由现代分子生物学和生物物理学研究手

段结合的荧光原位杂交微流体显微术，实现了从土

壤孔隙水平和细胞尺度上探究土壤中微生物运动，

能够可视化土壤内部生物过程，为定量生物学研究

提供了强有力的工具，外加操作简便、节约空间，

未来必将受到各个研究实验室的青睐。

6　研究展望

虽然土壤细菌趋化性研究取得了一定的进展，

但还有很多工作值得科学研究人员的重视并深入探

究，例如：1）土壤孔隙和细胞水平上探究细菌对

土壤动植物分泌物、土壤异源污染物的趋化机理，

剖析细菌趋化基因与降解和代谢基因间的分子生物

学关系；2）探究QS影响细菌种群的趋化性迁移的

机制，进一步解析细菌趋化过程中细胞间的信号传

递机制；3）探究细菌趋化性在细菌生存调控、种

间关系调节和土壤微生物多样性维持及土壤养分再

分配中的作用机制；4）探究细菌TfP介导细菌趋化

运动的机制，并分析探讨其与鞭毛介导趋化运动的

协作机制；5）研究细菌趋化性与土壤物理化学因

素（土壤含水量、质地、孔隙结构、矿物组分等）

的相互作用。这些问题均有待更多的科研工作去揭

示。总之，对土壤细菌趋化性的深入研究有助于揭

示细菌对环境的适应机制，在土壤微生物多样性维

持、土壤养分分配和土壤污染生态防治及微生物过

程修复等应用研究中意义重大，值得进行更多的深

入研究。

致　谢　　感谢博士生王燕和韩天富对文献收
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Abstract　In the geoecosystem, soil is an important component, the highest in vitality, because of its 
unique pore structure, which accommodates numerous micro lives, the highest in abundance and diversity 
in the biosphere, and plays numerous regulatory and provisional functions essential to life. Soil is a steadily 
evolving and developing ecosystem. The microorganisms therein are at the core of the soil ecological 
functions that drive the key biogeochemical cycles of carbon, nitrogen and other elements. Evolving systems 
of the soil microbes enable them to adapt themselves rapidly to any dynamic changes in local environment. 
Chemotaxis is an instinct bacteria have acquired through long-term evolution to help them hunt for food or 
move along nutrient gradients or away from toxicants. Heterogeneous distribution of nutrients, exogenous 
contaminants, and water is the main factor triggering bacterial chemotaxis everywhere in soil, which in turn 
always affect configuration of soil microbial community and its spatial and temporal distributions. In recent 
years, bacterial chemotaxis in soil has become a hot spot of focus of the study on soil microbiology both at 
home and abroad and this trend is likely to continue in the near future. In this review, attempts were done to 
summarize frontier issues and advancement of the researches the world over on soil bacterial chemotaxis, 
to elucidate modes of bacterial chemotactic behaviors, conduction paths of bacterial chemotactic signals, 
and mathematical models for bacterial chemotaxis, with a particular focus on soil bacterial chemotaxis, to 
explore phenomena of bacterial chemotaxis existing universally in the soil and to introduce main technical 
means involved in the research, such as fluorescence in situ hybridization, microfluidics and microscopy. In 
the end, prospects are presented of the trend and development of the research in a view to providing certain 
references for researches to and practical application of the study on microbial chemotaxis in future.

Key words　Soil pore heterogeneity; Bacterial chemotaxis; Microfluidics; Fluorescence in situ 
hybridization; Optical microscopy
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