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普鲁兰多糖的生物合成及其在食品工业中的应用
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摘要：普鲁兰多糖是一种由短梗霉合成的胞外水溶性多糖，因具有独特的成膜性、可降解性和生物相容性，

在食品行业备受关注。近年来，普鲁兰多糖在食品添加剂、食品保鲜等方面发挥重要作用。然而工业化生

产普鲁兰多糖面临产量低、成本高等问题，限制了其在食品工业中的广泛应用。作者梳理并总结了国内外

关于普鲁兰多糖的生产菌株、生物合成影响因素以及调节机制等方面的研究进展，为普鲁兰多糖低成本发

酵工艺的优化及其在食品领域的开发利用提供参考。
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Abstract: Pullulan is an extracellular water-soluble polysaccharide synthesized by Aureobasidium. Due to its unique 

film-forming properties, biodegradability, and biocompatibility, pullulan has attracted considerable attention in the food 

industry. In recent years, pullulan has played an important role in areas such as food additives and food preservation. 

However, its industrial production faces challenges such as low yields and high production costs, which limit its 

widespread application in the food industry. The author reviews and summarizes the research progress in 

pullulan-producing strains, factors influencing biosynthesis, and regulatory mechanisms, providing insights for 

optimizing low-cost fermentation processes and enhancing the utilization of pullulan in the food industry.
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普鲁兰多糖是一种由短梗霉分泌的胞外线

性 α -D-葡聚糖，由 α -1，4 糖苷键连接的麦芽三糖

亚单元通过 α -1，6 糖苷键连接而成［1］。α -1，4 和

α -1，6 糖苷键的规律性交替，赋予其结构柔韧性

与高溶解度这 2 种独特的性质［2］，其具体结构

见图 1。

此外，普鲁兰多糖还具备无臭、无毒、可食用、

可生物降解、无致癌性等多重优点。随着健康饮
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食的理念深入人心，其凭借卓越的可塑性、稳定

性、成膜性及安全性在食品领域备受关注，并已被

美国食品药品监督管理局评估为“一般认为安

全”［3］，成为食品行业的重要原料。

1　普鲁兰多糖的生产菌株

普鲁兰多糖的生产菌株在自然界中广泛分

布，多来源于陆生植物的叶片或花朵。近年来研

究表明，海洋环境中也分离出能分泌普鲁兰多糖

的菌株［4］，主要为产黑色素短梗霉（Aureobasidium 

melanogenum，A. melanogenum）和 出 芽 短 梗 霉

（Aureobasidium pullulans，A. pullulans）［5］，具体菌

株见表 1。

A. melanogenum P16 分离自海南省红树林生

态系统，揭示了红树林资源在普鲁兰多糖生产中

的潜力［6］。A. melanogenum TN3-1 分离自天然蜂

蜜，其基因组呈现高度重复性，具备高效合成普鲁

兰多糖的能力［7］。蜂蜜中高浓度的果糖与葡萄糖

形成的高渗环境对微生物生长有抑制作用，但其

不仅能在此环境下存活，还可利用这些糖分高效

合成普鲁兰多糖，显示出极强的渗透压耐受性［8］。

A. pullulans BL06 分离自天津某公园树叶，其分泌

的普鲁兰多糖相对分子质量可达 3.3×106，是迄今

为止报道的最高相对分子质量。高相对分子质量

的普鲁兰多糖因高黏度而具有很高的商业化应用

潜力［9］。A. melanogenum P16 的发现彰显了微生

物资源的价值，A. melanogenum TN3-1 展示了耐

高渗菌株的潜力，而 A. pullulans BL06则突破了普

鲁兰多糖相对分子质量的极限。这些研究共同印

证了短梗霉作为普鲁兰多糖生产菌株的巨大潜

力，并且从多样化的生态系统中筛选野生菌株，无

需复杂的基因工程改造即可获得具备卓越潜力的

天然菌种。目前，如何通过针对性的筛选与系统

化的改良策略，获得更多具备优良性状的工业候

选菌株，已成为亟待深入探索的关键课题。

1.1　菌株的诱变与定向改造

尽管已有研究报道了多种生产菌株，但多数

野生菌株的生产性能仍难以满足工业化需求。因

此，采用随机诱变和基因工程等手段进行菌株改

良，对于提高产量、降低成本和提升生产效率至关

重要。目前，菌株的诱变与定向改造已成为研究

重点并取得了显著进展。
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图 1　普鲁兰多糖分子结构

Fig. 1　Molecular structure of pullulan

表 1　普鲁兰多糖生产菌株

Table 1　Strains for pullulan production

菌种

产黑色素短梗霉

出芽短梗霉

菌株名称

A. melanogenum P16

A. melanogenum TN3-1

A. melanogenum TN1-2

A. pullulans BL06

A. pullulans M1-B3

A. pullulans NCPS2016

A. pullulans Y68

A. pullulans M233

A. Pullulans M233-20

菌株来源

海南省红树林生态系统

天然蜂蜜

天然蜂蜜

天津某公园树叶

紫外线诱变结合流式细胞术筛选获得

法国梧桐树叶

中国南方树叶

常压室温等离子体（ARTP）诱变获得

适应性实验室进化获得

产量

以质量分数 12%的蔗糖为碳源，产量为 65.0 g/L

以 140 g/L葡萄糖为碳源，产量为 110.29 g/L

以 140 g/L蔗糖为碳源，产量为 97.0 g/L

以 140 g/L蔗糖为碳源，产量为 84.3 g/L

以 50 g/L蔗糖为碳源，产量为 41.59 g/L

以 80 g/L果糖为碳源，产量为 59.8 g/L

以质量分数 8%的葡萄糖为碳源，产量为 52.47 g/L

以 100 g/L葡萄糖为碳源，产量为 61.3 g/L

以 200 g/L葡萄糖为碳源，产量为 162.3 g/L
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紫外线诱变是一种利用紫外线作为诱变因子

引发微生物基因突变的经典物理诱变方法 。

Zhang 等［10］应用紫外线诱变结合流式细胞术单细

胞筛选，获得了高产菌株 A. pullulans M1-B3，其普

鲁兰多糖产量从 26.50 g/L 大幅提升至 76.88 g/L，

相对分子质量也从 2.09×105显著升高至 3.90×105~

8.99×105，扩大了应用范围。该研究成功构建了依

赖于荧光强度的高通量筛选方法，有效提升了普

鲁兰多糖的产量和相对分子质量。然而，该方法

仍存在局限性，需通过基因组测序等手段进一步

验证菌株的遗传变化。

ARTP 诱变是另一种高效诱变方法，突变率较

高且易于获得遗传稳定的突变株。Li 等［1］通过

ARTP 技术处理 A. pullulans NCPS2016，获得了高

产菌株 A. pullulans M233，以 100 g/L 葡萄糖作为

碳源时，其普鲁兰多糖产量达到 61.3 g/L，通过

ARTP 诱变可以获得高效利用高质量浓度葡萄糖

合成普鲁兰多糖的优良菌株。

适应性实验室进化是一种在可控条件下定向

筛选具有特定表型菌株的技术。Li等［1］通过适应

性实验室进化对 A. pullulans M233菌株进行筛选，

得到了耐高渗菌株 A. pullulans M233-20，以 200 g/L

葡萄糖为碳源时，其普鲁兰多糖产量高达 162.3 g/L，

展现了巨大的工业应用潜力。通过适应性实验室进

化可以提高菌株对高渗透压的抵抗力和生产性能。

将 ARTP诱变和适应性实验室进化相结合，可有效

提高短梗霉生产普鲁兰多糖的能力。

1.2　短梗霉细胞形态

出芽短梗霉具有显著的环境适应性，可在多

种极端环境中生存，如盐田、深海、沙漠、天然蜂蜜

及冰川等［13］。其形态呈多形性，主要包括酵母状

细胞、菌丝体、膨胀细胞、芽生孢子和厚垣孢子 5种

细胞形态。初期菌落通常呈浅黄色或乳白色，后

期随着厚垣孢子的形成逐渐转变为深褐色直至黑

色［2］。研究表明，普鲁兰多糖的合成与细胞形态

有关，酵母状细胞和膨胀细胞是合成普鲁兰多糖

的主要细胞形态，其合成能力高于芽生孢子和菌

丝体［14］。Ma 等［4］研究表明，A. melanogenum P16

菌株具有酵母状细胞和厚垣孢子 2种形态，该菌株

能利用质量分数为 12% 的蔗糖合成 65.0 g/L 的普

鲁兰多糖。而 Xue等［8］发现 A. melanogenum TN3-1

菌株在 YPD平板上以芽生孢子为主，并伴有少量节

孢子；在 PDA平板上则主要形成厚垣孢子及浅色节

孢子。值得注意的是，在普鲁兰多糖生产培养基

中，多数细胞为浅色节孢子，并可观察到丝状节孢

子 ，因此浅色节孢子被认为是 A. melanogenum 

TN3-1 菌株合成普鲁兰多糖的关键形态。研究发

现，耐高渗菌株 A. pullulans M233-20 高效合成普

鲁兰多糖的细胞形态呈酵母状，且无膨大。因此，

不同菌株合成普鲁兰多糖的细胞形态可能各不相

同，具有菌株特异性。现有研究揭示了细胞形态

对合成普鲁兰多糖的重要性，但菌株细胞形态如

何影响普鲁兰多糖的产量，仍需深入研究。在发

酵过程中，可通过调控发酵条件引导细胞形态向

酵母状细胞和膨胀细胞转变，从而提高普鲁兰多

糖产量。

2　发酵生产普鲁兰多糖的影响因素

为提高普鲁兰多糖产量，近年来的研究主要

围绕通过基因工程与诱变技术选育优良菌株和精

细调控发酵工艺展开。微生物的生长与代谢高度

依赖营养物质以及发酵环境的调控［15］，优化这些

因素对于提高普鲁兰多糖产量、降低生产成本至

关重要。

2.1　碳源

碳源为微生物生长与代谢提供物质基础与能

量来源，其种类和浓度直接影响普鲁兰多糖的合

成效率。蔗糖和葡萄糖通常被认为是最佳碳源，

A. pullulans NCPS2016 等菌株亦可利用果糖高效

合成普鲁兰多糖，产量达 59.8 g/L［11］。Duan等［12］研

究发现，A. pullulans Y68 利用质量分数为 8.0% 的

葡萄糖可生产 52.47 g/L 的普鲁兰多糖，表明生产

普鲁兰多糖所需的最佳碳源具有菌株特异性。

当碳源质量分数超过 5.0% 时，普鲁兰多糖的

合成会受到抑制。若能通过基因手段解除葡萄糖

抑制，则有望利用高质量分数葡萄糖实现普鲁

兰 多 糖 的 高 效 合 成 。 Wang 等［16］通 过 敲 除

A. melanogenum P16 菌株中编码葡萄糖抑制因子

的 CREA 基因，发现敲除菌株在含 120 g/L 葡萄糖

的培养基中可合成 64.93 g/L 普鲁兰多糖，而野生

型 P16 菌株仅产出 52.00 g/L 的普鲁兰多糖。表明

CREA 基因缺失可激活多个原本受葡萄糖抑制的

基因表达，进而增强普鲁兰多糖相关合成酶的活

性，促进其生物合成。提高碳源浓度会增加发酵
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环境的渗透压，抑制微生物生长，降低底物利用

率。因此，在提升碳源浓度的同时，为维持较高的

碳源转化率，急需选育耐高渗的优良生产菌株［17］。

已有报道指出，甘油、海藻糖及液泡与普鲁兰多糖

的生物合成及高渗耐受性密切相关。Chen 等［18］

通过敲除 TN3-1 菌株中参与甘油、海藻糖合成及

液泡形成的相关基因，发现所有突变株的普鲁兰

多糖合成能力均有所下降，且对高浓度葡萄糖耐

受性减弱。当敲除维持液泡分裂与融合平衡的

VSP11 和 VSP12 基因后，细胞中液泡数量减少，体

积异常增大，酵母状细胞变为膨胀细胞，无法在含

高浓度葡萄糖的培养基上正常生长，普鲁兰多糖

产量急剧下降，并且产生大量黄色素，这说明细胞

形态可影响菌株对碳源的响应。在高渗环境下，

耐高渗菌株 A. pullulans M233-20 中甘油、海藻糖

合成酶相关基因的表达均大幅上调［1］，表明上述

因素在调节渗透压及多糖合成中具有重要作用。

针对碳源的调控研究不应只局限在浓度和种类

上，还应通过基因手段解除葡萄糖抑制和选育耐

高渗优良菌株，以实现普鲁兰多糖的高效合成。

利用糖蜜、木薯渣及马铃薯废料等工农业副

产品作为碳源生产普鲁兰多糖，既降低生产成

本，又减少环境污染，是近年来废弃物高值化利

用的研究热点［19］。糖蜜是制糖工业的副产品，含

有质量分数 48%~60% 的可发酵糖（如葡萄糖和

果糖等），是潜在的廉价碳源［20］。Srikanth 等［21］优

化 A. pullulans MTCC 2195 发酵培养基后，利用质

量分数 5.0% 的糖蜜生产出 45 g/L 的普鲁兰多糖。

Sugumaran 等［22］探索了以木薯渣为碳源 ，利用

A. pullulans MTCC 2670 生产普鲁兰多糖的工艺。

此外，A. pullulans P56 菌株以马铃薯淀粉废料为

碳源，可生产 19.2 g/L 的普鲁兰多糖［23］。短梗霉

通过其独特的生物合成机制，将农业废弃物等可

再生资源高效转化为普鲁兰多糖，兼具经济效益

与环境效益。

2.2　氮源

氮源是细胞合成生物大分子的必需营养物质。

适量的氮源虽可促进菌体快速生长，但其种类和浓

度需精确控制以平衡菌体生长与产物合成。Cheng

等［24］研究结果表明，当硫酸铵质量浓度为 5 g/L时，

普鲁兰多糖产量最高，可达 23.1 g/L，纯度 94.6%。

然而，过多的氮源会导致菌体过度生长，并在碳

源耗尽后引发普鲁兰多糖的降解，从而导致产量

下降。

在 发 酵 过 程 中 ，存 在 氮 分 解 代 谢 物 抑 制

（NCR）现象，这是微生物在氮源受限时，通过调控

基因表达来适应环境的一种机制。在氮限制情况

下，微生物可以激活特定的转录因子，促进氮代谢

相关基因的表达 ，从而提高氮的利用效率［25］。

Wang 等［26］研究了硫酸铵和酵母粉对普鲁兰多糖

合成的影响，发现其最佳质量浓度分别为 0.6 g/L

和 3.0 g/L。在氮限制条件下，出芽短梗霉会形成

酵母细胞和菌丝体几乎等量的混合形态，有利于

普鲁兰多糖的持续合成。在此条件下，普鲁兰多

糖产量增加了 14%。与此同时，α-磷酸葡萄糖变

位酶和葡萄糖基转移酶的活性升高，pgm1 基因表

达水平上调，细胞内 ATP 水平也更高，从而为普鲁

兰多糖的生物合成提供了更多能量供应。Kang

等［27］从分子水平研究了合成普鲁兰多糖的氮源调

控机理，发现在氮限制条件下，更多的碳源用于普

鲁兰多糖以及所需 ATP 的生成；而在氮过量时，碳

源则主要用于菌体生物量的积累，菌体的快速增

长会导致普鲁兰多糖产量降低。在氮过量条件

下，通过敲除转录调控基因 AreA 和 AreB 并转化突

变型 AreA 基因，使突变株能够用 120.0 g/L 蔗糖合

成 39.8 g/L 普鲁兰多糖，显著高于野生型菌株 P16

的产量（21.3 g/L），表明缓解 NCR 能有效提高普鲁

兰多糖的合成效率。这说明调控氮源种类和浓度

具有一定效果，但还应通过基因工程等手段缓解

NCR，使氮源更多地流向普鲁兰多糖生物合成并

形成有效的细胞形态，以最大限度提升普鲁兰多

糖产量。

2.3　金属离子

金属离子在发酵过程中起着多方面的重要作

用，不仅有助于维持细胞结构和稳定性，还可作为

多种酶的辅助因子调节酶活性，其浓度影响发酵

液的 pH 和离子强度，进而影响微生物生长。K+、

Ca2+、Mg2+、Na+等金属离子对普鲁兰多糖的合成有

显著影响［28］。Wang 等［29］研究表明，NaCl 能增强

PGM 和 FKS 的活性，上调 pgm1、fks 和 amy2 基因

的表达，提升 ATP 供应水平，并维持细胞内尿苷二

磷酸葡萄糖的高浓度。Yang 等［11］发现，K2HPO4质

量浓度对细胞生长和普鲁兰多糖合成具有双重效

应：低质量浓度促进生长，高质量浓度抑制生长但
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提高产量，而过高的质量浓度又会导致产量下降。

相反，（NH4）2SO4在高质量浓度时促进菌体生长，

但显著降低普鲁兰多糖产量。目前，关于细胞形

态和金属离子影响普鲁兰多糖产量的报道较少，

具体机制有待深入研究。在发酵过程中，多种金

属离子处于动态平衡状态，它们相互影响、共同调

控。因此，不仅要控制各金属离子浓度，更需维持

其平衡，以实现普鲁兰多糖的高效生产。

2.4　pH

发酵液的 pH通过影响酶活性和细胞代谢，对普

鲁兰多糖的合成起着关键作用。适宜的 pH可以促

进细胞生长和代谢，提高普鲁兰多糖的产量。菌体

通过多种信号通路来感知和响应 pH的变化，调节其

生长和代谢以适应生境［30］。研究表明，pH<2.5时，

细胞以菌丝体为主，酵母状细胞极少；在中性条件

下，以酵母状细胞为主［28］。Zhang等［31］研究表明，普

鲁兰多糖发酵的最适 pH为 5.5~7.5。微酸性条件利

于产物合成，而微中性条件则利于普鲁兰多糖的稳

定积累，酸性过强可能导致普鲁兰多糖水解，而碱性

条件则会抑制出芽短梗霉的生长。Pan等［32］发现，

pH 为 5.5时，A. pullulans CJ001的普鲁兰多糖产量

（32.47 g/L）最高，且尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶

活性达到峰值。Wang 等［33］研究表明，A. pullulans 

CCTCC M 2012259在 pH为 3.8时，普鲁兰多糖产量

（26.8 g/L）最高，且相对分子质量随 pH降低而减小。

Zhang等［30］研究 pH 转录因子 Appacc时发现，在 pH

为 4.0和 7.0时，细胞主要为酵母状细胞和膨胀细胞，

而在碱性条件下会诱导细胞向菌丝体转变。敲除

pacc基因后，中性条件下酵母状细胞和膨胀细胞直

径显著减小，生长受抑制，菌丝化显著，普鲁兰多糖

产量下降。而过表达 pacc基因后，碱性条件下细胞

形态为酵母状细胞和膨胀细胞，抑制其菌丝化，普鲁

兰多糖产量上升，这表明 pH是驱动出芽短梗霉形态

转换的关键环境信号。发酵液的 pH是影响普鲁兰

多糖产量的关键因素，通过两阶段控制 pH，可以保

持较高生物量、促进细胞转变为适宜形态、提高普鲁

兰多糖产量，还可以从基础角度剖析短梗霉在 pH应

激下的信号通路与调控网络，选育能适应特定发酵

pH的强化菌株，从而突破当前发酵条件对普鲁兰多

糖合成的限制［31］。具体调控策略见表 2。

2.5　黑色素

短梗霉在发酵生产普鲁兰多糖的过程中会产

生次级代谢产物——黑色素，其成分主要是二羟

基萘黑色素［35］。大多数黑色素会沉积在真核细胞

的细胞壁上，随着其不断累积，发酵液的颜色由浅

变深［36］。研究表明，黑色素和普鲁兰多糖的合成

呈正相关，黑色素会促进普鲁兰多糖的合成，而高

浓度的普鲁兰多糖则会诱导黑色素的合成。敲除

生物合成黑色素的聚酮合酶基因 alb1 后，普鲁兰

多糖产量下降 41.01%，但将黑色素重新加入培养

基中，产量则提高了 31.44%。当敲除普鲁兰多糖

合成酶基因 pul后，该菌株既不合成普鲁兰多糖也

不合成黑色素。然而，在培养基中加入高质量浓

度的普鲁兰多糖则会促进黑色素的合成。镜检表

表 2　普鲁兰多糖的发酵条件及调控策略

Table 2　Fermentation conditions and regulation strategies of pullulan

发酵条件

碳源

氮源

金属离子

pH

影响因素

碳源种类

碳源浓度

氮源浓度

离子种类

离子浓度

适宜范围

两阶段控制

调控策略

利用菌株特异性，筛选蔗糖、葡萄糖、果糖等碳源，高效合成普鲁兰多糖，提高相关酶活性

通过敲除 CREA基因提高普鲁兰多糖产量，解除表达抑制，提高酶活性，驱动碳源流向普鲁兰多糖的合成

通过育种技术选育耐高渗菌株，克服高浓度葡萄糖抑制，高效合成普鲁兰多糖，在高渗环境中上调基因表达

通过适度的氮限制，同步上调关键酶活性与基因表达，增加细胞内 ATP水平，提高普鲁兰多糖产量

当氮过量时，敲除转录调控基因 AreA和 AreB，提高普鲁兰多糖产量，增强相关合成基因表达

通过优化培养基组分进行调控，添加 K+、Ca2+、Mg2+、Na+等金属离子，以提高产量与相应酶活性，上调相关

基因表达

通过优化培养基金属离子浓度，维持离子间动态平衡，协同作用于细胞生长及普鲁兰多糖合成

通过将环境条件控制在微酸性范围内，有效诱导相关基因表达，提高普鲁兰多糖产量

通过过表达 pH 转录因子 Appacc，驱动出芽短梗霉形态转换，在碱性条件下也能维持酵母状细胞，提高普

鲁兰多糖产量

通过两阶段控制 pH，前期维持较低 pH 以促进菌体生长；后期调节至微酸性环境，促进普鲁兰多糖合成
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明，黑色素可以在膨胀细胞和菌丝体中合成，但在

酵母状细胞中不能合成，并且大量的膨胀细胞和

菌丝体内部不含黑色素，这表明膨胀细胞和菌丝

体的形成不依赖于黑色素，但黑色素的形成依赖

于细胞形态［14］。尽管黑色素对宿主有多种保护作

用，但它是普鲁兰多糖工业化生产过程中需要去除

的副产品。因此寻找具有高普鲁兰多糖产量和低

黑色素合成能力的工业菌株迫在眉睫［14］。万翠香

等［37］成功选育出能有效提高普鲁兰多糖产量且黑

色素合成基因缺失的菌株 A. pullulans P1012，该

菌株在发酵过程中不分泌黑色素，且普鲁兰多糖

产量达到 28.01 g/L，糖转化率可达 56.02%。普鲁

兰多糖与黑色素的合成存在相关性，因此深入研

究普鲁兰多糖与黑色素之间相互调控的分子机

制，探索其和细胞形态的关系，并通过基因手段在

高产菌株中精准敲除黑色素合成关键基因，调控

普鲁兰多糖合成相关基因，筛选出不产黑色素但

高产普鲁兰多糖的菌株［14］，对促进普鲁兰多糖的

工业化发展具有积极意义。

3　普鲁兰多糖的生物合成机制

A. melanogenum TN3-1 为 A. melanogenum 

CBS105.22/CBS110374 与一株类似 A. melanogenum 

P16未知菌株的杂交后代，这一独特的遗传背景赋

予其卓越的代谢能力和环境适应性，使其在高糖

环境中通过增强甘油、海藻糖和糖原的合成，高效

积累普鲁兰多糖［38］。在同时敲除 α-淀粉酶编码基

因 AMY1 与黑色素合成基因 PKS1 后，敲除株能够

利用 140.0 g/L 葡萄糖产生 103.50 g/L 的普鲁兰多

糖，相对分子质量为 3.2×105［9］。因此，深入研究此

类耐高渗菌株的生理机制，对于理解微生物的逆

境适应策略具有重要价值［18］。

Gao等［39］在敲除 A. pullulans BL06菌株中多聚

苹果酸合成酶基因PMAs时发现，在 48 h内普鲁兰多

糖产量为 32.7 g/L，显著高于野生型菌株的 21.6 g/L，

但发酵早期产物的相对分子质量显著降低。为探

究此现象，在敲除株中进一步敲除淀粉酶基因

Amy1，48 h 后普鲁兰多糖相对分子质量从 6.8×105

大幅提升至 5.9×106；而过表达 Amy1则使其相对分

子质量降至 2.8×105，表明 Amy1是调控普鲁兰多糖

相对分子质量的关键基因。研究表明，调控 Amy1

能够有效控制相对分子质量，这为获得相对分子

质量可控的普鲁兰多糖提供了关键技术依据，但

如何将其应用于大规模工业化生产仍是当前需要

解决的关键问题。

研究发现，α -1，3-葡聚糖合成酶 2（AmAgs2）

是 A. melanogenum P16 菌株合成普鲁兰多糖的关

键酶。AmAgs2 的胞外结构域含有细菌免疫球蛋

白样（Big5）结构域，并且仅 Big5 结构域中含有保

守氨基酸基序 LQS的少数短梗霉属菌株可以合成

普鲁兰多糖，说明 Big5 结构域中保守氨基酸基序

LQS 可能发挥着底物识别的关键作用［40］。序列分

析表明，AmAgs2 位于细胞质膜，包含胞外淀粉酶

催化结构域（Amy_D）、胞内糖原合成酶结构域

（Gys_D）和胞外多糖转运跨膜结构域（EPST_D）。

推 断 其 合 成 过 程 可 能 如 下 ：Gys_D 催 化 延 伸

α-1，4-葡萄糖短链，得到 α-1，4-葡萄糖长链（普鲁

兰多糖前体）；胞内合成的普鲁兰多糖前体通过

EPST_D 转运，穿过质膜到达周质空间；Amy_D 水

解普鲁兰多糖前体的 α-1，4 糖苷键释放麦芽三糖

单元，并将释放的麦芽三糖通过糖基转移酶转移

到脂质体-葡萄糖 ，将其聚合成普鲁兰多糖分

子［41］。具体生物合成途径见图 2。

功能验证表明，敲除 AmAgs2 基因后，菌株完

全丧失普鲁兰多糖合成能力，而回补该基因则能

恢复普鲁兰多糖合成能力。将该基因异源表达于

不产普鲁兰多糖的 A. melanogenum CBS105.22 菌

株中，其产量达到 13.52 g/L［41］。这是首次报道

AmAgs2 基因在普鲁兰多糖生物合成中的关键作

用，具有重要意义。然而，AmAgs2 各结构域的具

体生化功能、底物识别与催化分子机制仍有待进

一步阐明。利用分子及生化手段，深入研究每个

结构域的作用机制，对其分别进行敲除、回补和过

表达，分析这些菌株普鲁兰多糖产量、相对分子质

量、细胞形态的差异，以确认该关键酶各结构域的

具体功能是目前急需研究的问题。

4　普鲁兰多糖在食品领域的应用

近年来，普鲁兰多糖作为一种多功能的天

然高分子聚合物，在食品领域的应用范围持续

扩大。随着消费者对健康和天然成分的日益重

视，普鲁兰多糖的市场规模呈现出显著增长趋

势，其应用领域的拓展推动了相关产业的蓬勃

发展。
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在食品工业中，普鲁兰多糖可作为增稠剂、稳

定剂和低热量食品添加剂，用于改善糖果、巧克

力、饮料等产品的质构、口感和稳定性，并能有效

延长货架期［42］。普鲁兰多糖低热量和可缓慢消化

的特性，使其适用于糖尿病患者的膳食［43］。与其

他多糖相比，普鲁兰多糖具有更高的益生元活性

评分（PAS）［35］。Hong 等［44］研究表明，添加质量分

数 0.3%~0.5% 的普鲁兰多糖能有效改善冷冻熟面

团的质构和蒸煮品质，抑制水分迁移和面筋蛋白

大分子聚合物的解聚，并对面筋网络结构产生积

极影响。

在保鲜领域，普鲁兰多糖、壳聚糖、海藻糖等

多糖各具功能优势，但壳聚糖阻氧能力较差，易结

晶、龟裂，降低产品稳定性，不利于长期贮藏［45］。

海藻糖若涂膜不均匀且过厚， 则会阻碍气体交换，

助长腐败菌的繁殖［46］。而普鲁兰多糖凭借其优异

的成膜性和可降解性，在保鲜领域展现出广阔应

用前景。传统的保鲜方法如塑料薄膜包装、低温

冷藏、气调包装和化学杀菌剂等，存在污染环境、

能耗高、成本高或安全风险等问题［47］。可食用涂

层技术，特别是多糖基涂层，因环保、可降解并能

有效阻隔水分和气体而受到广泛关注［48］。Shao

等［49］以普鲁兰多糖和大豆磷脂制备的肉桂醛乳液

作为涂层，能有效保持蘑菇的贮藏品质，延长货架

期。Das 等［50］开发了基于普鲁兰多糖和阿拉伯胶

的功能化可食用涂层，用于鲜切番石榴保鲜，在常

温和冷藏条件下可分别保鲜 6 d 和 14 d。Hu 等［51］

研究发现，含有 ɛ-聚赖氨酸和谷胱甘肽的普鲁兰

多糖涂层能有效延缓豇豆采后品质劣变。Xiao

等［52］开发的壳聚糖-普鲁兰多糖-香芹酚复合膜能

改善羊肉的感官特性，抑制腐败菌生长。Khan

等［53］以普鲁兰多糖为基质，添加姜黄素及普鲁兰

多糖介导的银纳米颗粒，制备活性包装膜，该膜可

显著抑制鸡肉中微生物生长与脂肪氧化，延缓品

质劣变，从而有效维持新鲜度、延长货架期。

然而，普鲁兰多糖膜固有的亲水性可能导致

其在潮湿环境下变脆，且成本相对较高，这是需要

进一步解决的问题。未来可通过制备复合膜，对

复配成分的协同作用及潜在毒性进行深入分析，

重点提高其耐水性。此外，将普鲁兰多糖与天然

Glu—葡萄糖；Glu-6-P—6-磷酸-葡萄糖；Glu-1-P—1-磷酸-葡萄糖；UDP-Glu—尿苷二磷酸葡萄糖；Glg1、Glg2—糖原合成引物蛋白；Gcs1—神经酰

胺葡萄糖基转移酶；Sgt1—甾醇葡萄糖基转移酶；Lph-G—脂质体-葡萄糖；Amy_D—胞外淀粉酶催化结构域；Gys_D—胞内糖原合成酶结构域；

EPST_D—胞外多糖转运跨膜结构域。

图 2　普鲁兰多糖可能的生物合成途径

Fig. 2　Proposed biosynthesis pathway of pullulan
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抗氧化剂和生物源纳米抗菌剂相结合，制备多功

能活性包装，有利于更好地保障产品质量安全，具

有广阔应用前景。

5　展望

普鲁兰多糖作为一种具有独特理化性质的微

生物多糖，其研究和应用已取得显著进展。然而，

当前仍面临生产成本较高、部分菌株产量有限、工

业化产物相对分子质量难以精准调控等挑战。未

来研究应集中于：1）通过基因工程、代谢工程和先

进育种技术进一步改良菌种，获得高产、低黑色

素、耐高渗的优良工业菌株；2）深入优化发酵工艺

参数，并积极探索利用工农业废弃物作为廉价底

物，以大幅降低生产成本；3）加强普鲁兰多糖合成

机制的基础研究，特别是在关键酶（如 AmAgs2）的

催化机理和调控网络方面；4）拓展其高附加值应

用领域，特别是在可食用包装膜、生物活性包装方

面的创新应用开发。

随着全球对食品安全、健康产品和环境可持

续性要求的不断提高，普鲁兰多糖的市场潜力将

日益凸显。今后需加大研发投入，深化产学研结

合，推动普鲁兰多糖产业的快速发展，使其在食品

领域发挥更重要的作用。
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