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嗜热角蛋白降解菌的分离筛选及降解特性

刘　标，陈　薇，吴迎奔，喻孟元，郭照辉，刘惠知，尹红梅
（湖南省微生物研究院，湖南长沙４１０００９）

　　摘要：为获得高效降解羽毛角蛋白的嗜热微生物，提高微生物降解角蛋白的效率，利用以羽毛角蛋白为唯一碳氮
源的培养基从堆肥样品中分离降解菌，并对其菌种分类、粗酶液的酶学性质及降解角蛋白机理进行研究。通过选择培

养基共筛选到５株高温降解菌，其中，菌株Ｋ－７降解性能和生物安全性能最佳。结合菌株形态特征、生理生化特征及
１６ＳｒＤＮＡ系统进化树分析，鉴定该菌株为副地衣芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓ）。在含角蛋白底物培养基中，
Ｋ－７的发酵上清液可检测到较强的角蛋白酶活，但未检测到明显的二硫键还原酶活；同时，在降解过程中，产生了大
量的亚硫酸盐和巯基化合物，表明亚硫酸盐裂解是角蛋白二硫键断裂的主要方式。酶学特性结果显示，粗酶液的最适

反应温度为５０～７０℃，最适反应ｐＨ值为７．０～８．０，粗酶液在８０℃以下时热稳定较好，ＳＤＳ、ＰＭＳＦ和ＥＤＴＡ等化学试
剂对酶活有较强的抑制作用，而ＤＴＴ、β－巯基乙醇对酶活性有显著的增强作用。研究结果扩展了副地衣芽孢杆菌的
应用领域，丰富了嗜热角蛋白降解菌的菌种资源库。
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　　随着畜禽养殖业快速发展，全球每年产生了数
量巨大的角蛋白废弃物［１］，如动物毛发、羽毛、蹄角

等，如何合理处理这些废弃物引起了人们极大关

注。将角蛋白废弃物进行降解回收利用，不仅解决

了生态环境污染的问题，其降解产物可广泛用于饲

料工业、肥料工业、化妆品行业等领域［２］。角蛋白

中含有较多的半胱氨酸，相互之间形成大量的二硫

键，性质稳定，很难被普通的蛋白酶（胃蛋白酶、胰

蛋白酶、木瓜蛋白酶等）水解，给资源化利用带来了

不便［３－４］。传统的降解方法包括：化学法（碱性水

解法）、物理法（高温高压法、膨化法），但这些方法

能耗高，可能带来二次污染，且在加工过程中会导

致部分必需氨基酸损失，降低其营养价值［５－６］。利

用微生物或角蛋白酶降解角蛋白可提高降解产物

的营养价值，降低能耗，是一种环境友好型的废弃

物资源化转化方式［７－８］。目前，科研工作者已筛选

获得较多角蛋白降解微生物菌株及其分泌的角蛋

白酶，但绝大部分微生物来源于常温环境，热稳定

性不佳。适当提高处理温度能加速角蛋白降解，嗜

热菌产生的酶具有较高的热稳定性，因此在生物催

化降解领域具有广阔应用前景［９－１１］。

笔者所在实验室在前期研究中从高温环境中

分离到１株嗜热菌，以羽毛为唯一的碳氮源生长。
本研究对该菌株的菌种分类、粗酶液的酶学性质及

降解机理进行了初步研究，以期为将来工业应用提

供理论基础。

１　材料与方法

１．１　材料
１．１．１　菌株　试验菌株分离自鸡粪高温堆肥样品。
１．１．２　角蛋白材料　收集屠宰市场废弃的鸡毛，采用
蒸馏水冲洗干净，６０℃烘干至恒质量备用。羽毛粉制
备：将烘干后的鸡毛粉碎，过８０目筛后即制成羽毛粉。
１．１．３　培养基　（１）羽毛（粉）无机盐培养基（ｇ／Ｌ）：
羽毛（粉）１０ｇ，ＫＨ２ＰＯ４０．５ｇ，Ｋ２ＨＰＯ４１．０ｇ，ＮａＣｌ
０．５ｇ，ＭｇＣｌ２０．１ｇ，ｐＨ值７．０。（２）牛肉膏蛋白胨培
养基（ｇ／Ｌ）：牛肉膏 ５．０ｇ，蛋白胨 １０．０ｇ，ＮａＣｌ
５．０ｇ，ｐＨ值 ７．０。（３）脱脂牛奶培养基：牛肉膏
５．０ｇ，蛋白胨１０．０ｇ，ＮａＣｌ５．０ｇ，脱脂牛奶１０．０ｇ，
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ｐＨ值７．０。（４）血琼脂平板，购自广东环凯微生物
科技有限公司。

１．２　方法
１．２．１　高温角蛋白降解菌的分离及筛选　（１）初
筛：称取 １０．０ｇ鸡粪堆肥高温期样品置于内含
９０ｍＬ无菌水的三角瓶中，充分振荡混匀，８０℃水
浴处理１ｈ后取５ｍＬ悬液置于１００ｍＬ羽毛无机盐
培养基中，６０℃（堆肥高温期平均温度）、１８０ｒ／ｍｉｎ
振荡培养。将培养５ｄ的菌液梯度稀释后，涂布在
羽毛粉无机盐培养基平板上培养３～５ｄ，选择能利用
羽毛角蛋白为碳氮源生长的菌株，利用四分区划线法

进一步纯化出单菌落。（２）复筛：将初筛菌株接种至
牛肉膏蛋白胨培养基中培养２４ｈ制备种子液，调节
各菌株种子液的活菌数约为２．０×１０８ＣＦＵ／ｍＬ。将
各种子液以２％接种量分别接种到羽毛无机盐培养
基中，６０℃、１８０ｒ／ｍｉｎ培养５ｄ，接种等量无菌水作为
对照，采用失质量法［１２］测定鸡毛的降解率。羽毛降

解率 ＝（对照羽毛干质量 －试验组剩余羽毛干质
量）／对照羽毛干质量×１００％。（３）菌株生物安全性
初步判断：将各降解菌株接种在血平板上培养，观察

是否有溶血圈出现，挑选羽毛降解率较高且溶血圈为

阴性的菌株作为后续试验研究对象。

１．２．２　高效降解菌株Ｋ－７菌种鉴定　（１）菌株形
态及生理生化特征检测：在牛肉膏蛋白胨培养基上

培养７２ｈ后观察菌落形态特征，挑取少量菌体进行
显微镜观察和革兰氏染色观察。菌株生理生化试

验参照《微生物学实验教程》（第 ２版）进行［１３］。

（２）菌株分子进化树分析：利用试剂盒提取菌株
Ｋ－７的基因组ＤＮＡ，采用１６ＳｒＤＮＡ序列通用扩增
引物 ２７Ｆ：５′－ＡＧＡＧＴＴＴＧＡＴＣＣＴＧＧＣＴＣＡＧ－３′，
１４９２Ｒ：５′－ＧＧＴＴＡＣＣＴＴＧＴＴＡＣＧＡＣＴＴ－３′进行
ＰＣＲ扩增。反应条件：９５℃预变性３ｍｉｎ；９５℃变
性４５ｓ，５６℃退火４５ｓ，７２℃延伸９０ｓ，３０个循环；
７２℃延伸１０ｍｉｎ，４℃终止。ＰＣＲ产物经１％琼脂
糖凝胶电泳检测后，利用胶回收试剂盒回收目的片

段，送至生工生物工程（上海）股份有限公司测序。

使用ＮＣＢＩ中的 Ｂｌａｓｔ软件对测序所得序列进
行同源性分析，选取同源性较高的１６ＳｒＤＮＡ序列，
利用Ｍｅｇａ５．０软件中 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－Ｊｏｉｎｉｎｇ法构建系
统发育树，重复取样１０００次进行ＢｏｏｔＳｔｒａｐ检验。
１．２．３　菌株 Ｋ－７降解羽毛角蛋白机理初步研究
　（１）菌株Ｋ－７胞外酶活性分析。按照“１．２．１”节
方法制备Ｋ－７种子液，以２％接种量接种到羽毛无

机盐培养基中，６０℃、１８０ｒ／ｍｉｎ培养，发酵液经
１００００ｒ／ｍｉｎ离心１０ｍｉｎ后，取上清液，即为粗酶
液。分别在１、２、３、４、５、６ｄ测定角蛋白的降解率、
粗酶液的胞外角蛋白酶活和胞外二硫键还原酶活

性，酶活性测定参照文献［１４］中的方法进行，酶活
反应温度设为６０℃，ｐＨ值为７．０。（２）菌株 Ｋ－７
降解羽毛角蛋白过程中含硫化合物变化。根据文

献报道，除降解酶外，各种含硫化合物在角蛋白降

解中也起到非常关键的作用［１１］，本研究对不同时期

发酵上清液中的硫酸盐、亚硫酸盐和巯基化合物含

量进行测定，操作步骤参照笔者所在实验室之前报

道的方法［１２］进行。

１．２．４　角蛋白酶的酶学性质研究　（１）粗酶液最
适反应温度测定。将反应温度设为３０、４０、５０、６０、
７０、８０℃，分析不同温度对角蛋白酶活性的影响，确
定酶活性的最适反应温度。（２）ｐＨ值对角蛋白酶
活性的影响。配制ｐＨ值为５．０、６．０、７．０、８．０、９．０、
１０．０的Ｔｒｉｓ－ＨＣｌ缓冲液，分析ｐＨ值对角蛋白酶活
性的影响，确定酶活性的最适反应ｐＨ值。（３）粗酶
液的热稳定性分析。将粗酶液分别置于不同温度

（６０、７０、８０、９０、１００℃）水浴中处理１ｈ后，测定残
余酶活性。以未经处理的初始酶液为对照，活性设

为１００％，计算其他温度处理后相对酶活性。（４）化
学试剂对角蛋白酶活性的影响。向粗酶液中分别

加入１０ｍｍｏｌ／Ｌ的苯甲基磺酰氟（ＰＭＳＦ）、乙二胺四
乙酸（ＥＤＴＡ）、十二烷基磺酸钠（ＳＤＳ）、二硫基苏糖
醇（ＤＴＴ）、β－巯基乙醇，以未添加的反应管为对照，
酶活性设为１００％，计算各处理组的相对酶活性。
１．３　数据分析

利用ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２００３对试验数据进行计算
绘图；利用ＳＰＳＳ１８．０软件对数据进行统计学分析，
不同处理间差异显著性分析采用Ｏｎｅ－ｗａｙＡＮＯＶＡ
方法进行。

２　结果与分析

２．１　高温角蛋白降解菌株的分离筛选
本试验初筛获得５株能够以鸡羽毛为唯一碳氮

源生长的耐高温菌株，复筛结果显示，菌株 ＬＹ－３、
Ｋ－７对羽毛的降解率分别为９２．６％、９０．６％，显著
高于其他３株菌株（Ｐ＜０．０５）。血平板培养结果显
示，菌株ＬＹ－３菌落周围出现明显溶血圈，而 Ｋ－７
菌落周围未出现溶血圈。结合菌株的降解能力和

安全性能，选取菌株Ｋ－７进行深入研究。
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由图１可知，在以鸡羽毛为唯一碳氮源的培养
基中发酵培养４８ｈ后，培养基由清亮逐渐变浑浊，
羽毛中的羽枝和羽轴被 Ｋ－７完全降解，而对照组
的羽毛基本未变化。利用扫描电镜对羽毛的微观

结构变化进行观察，由图２－ａ可知，未接菌对照组
中羽毛具有完整的羽轴、羽枝结构；接种菌株 Ｋ－７
发酵２４ｈ后，羽毛表面结构变得松散，羽枝被大量
降解，形成碎片（图２－ｂ）。

２．２　高效降解菌Ｋ－７菌种鉴定
２．２．１　形态学、生理生化特征　菌株在牛肉膏蛋白
胨平板上６０℃培养７２ｈ后，形成白色菌落，表面干
燥，边缘不整齐。在油镜下观察，菌体呈杆状、单个

排列、有芽孢形成（图３）。菌株Ｋ－７为革兰氏阳性
菌，其他生理生化特征见表１，与已报道的副地衣芽
孢杆菌的生化特征相符合。

表１　菌株Ｋ－７的生理生化特征

试验项目 结果 试验项目 结果

革兰氏染色 ＋ 明胶液化 －

淀粉水解 ＋ 柠檬酸盐 －

Ｖ－Ｐ试验 ＋ 脲酶试验 ＋

甲基红试验 ＋ 蔗糖 ＋

４％ ＮａＣｌ生长 ＋ 葡萄糖 ＋

过氧化氢酶 ＋ 麦芽糖 ＋

吲哚试验 － 乳糖 ＋

　　注：＋表示反应呈阳性；－表示反应呈阴性。

２．２．２　菌株１６ＳｒＤＮＡ序列分析　将测序获得的

１３７０ｂｐ１６ＳｒＤＮＡ序列在 ＮＣＢＩ数据库中进行
Ｂｌａｓｔ分析，根据同源性比对结果，利用 Ｍｅｇａ５．０软
件构建基于１６ＳｒＤＮＡ序列系统进化树，由图４可
知，菌株与 ＢａｃｉｌｌｕｓｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓＫＪ－１６聚为一
群。结合菌株形态学、生理生化特征和 １６ＳｒＤＮＡ
序列分析的结果，初步将菌株 Ｋ－７鉴定为副地衣
芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓ）。
２．３　Ｂ．ｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓＫ－７降解猪毛角蛋白的
机理初探

根据文献报道［１１］，微生物降解羽毛角蛋白主要
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包括２个步骤：二硫键断裂、变性角蛋白水解。首
先，微生物主要通过分泌二硫键还原酶、分泌亚硫

酸盐、菌丝体的机械作用等方式破坏二硫键；然后，

变性的羽毛角蛋白可在角蛋白酶或其他蛋白酶的

作用下被彻底水解。因此，本研究通过分析菌株

Ｋ－７产酶和含硫化合物的情况，对其降解机理进行
初步研究。

２．３．１　发酵液的角蛋白酶活性、二硫键还原酶活性
变化　由图５－Ａ可知，接种Ｋ－７到以羽毛角蛋白
为唯一碳氮源的培养基中，羽毛角蛋白的降解率和

角蛋白酶活性随着培养时间的延长而逐渐增加。

角蛋白降解在前３ｄ最为迅速，这一时期，角蛋白酶
活也显著增加。但是在整个发酵周期中，并未在发

酵液中检测到显著的二硫键还原酶活性，说明羽毛

降解过程中二硫键的断裂是由其他途径提供的还

原力。

２．３．２　菌株 Ｋ－７降解角蛋白二硫键方式的探究
　由图５－Ｂ可知，菌株 Ｋ－７在降解羽毛过程中，
产生了大量的巯基化合物，表明羽毛角蛋白中大量

交联的二硫键被打开。巯基化合物的含量呈现出先

增加后稍降低的趋势，４ｄ时达最大值１０５．３μｇ／ｍＬ。
羽毛降解过程中产生了大量的亚硫酸盐，同样呈现

出先 增 加 后 下 降 趋 势，５ ｄ时 达 最 大 值
１２４．４μｇ／ｍＬ，且其含量变化与羽毛降解率存在极
强线性相关性（相关系数为０．９１６２），表明亚硫酸
盐在羽毛角蛋白降解中起着非常关键的作用。

２．４　Ｂ．ｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓＫ－７所产角蛋白酶粗酶
液的酶学性质

２．４．１　粗酶液的最适反应温度和ｐＨ值　由图６－
Ａ可知，反应温度为３０、４０℃时，粗酶液的角蛋白酶
活性较低；当温度升高至５０℃时，酶活性显著增加，
在５０～７０℃范围内时，酶活性均可达最大值；但当
反应温度设为８０℃时，酶活性有所降低，表明粗酶
液催化角蛋白降解的最适反应温度为５０～７０℃。
由图 ６－Ｂ可知，当反应体系 ｐＨ值在 ５．０～１０．０
时，粗酶液均有明显的催化活性，表明该酶能耐受

的ｐＨ值范围较广。当 ｐＨ值在７．０～８．０时，酶活
性达最大值，说明粗酶液在中性和微碱性环境中能

发挥最大活力。

２．４．２　粗酶液的热稳定性　由图７可知，当处理温
度低于８０℃时，对酶活性破坏较弱，相对酶活均在
８０％以上；但在９０℃条件下处理１ｈ后，相对酶活
性 降 低 至 ５６．５％。 结 果 表 明， Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓＫ－７所产粗酶液的热稳定性较好，
可应用于羽毛等角蛋白废弃物资源化利用的高温

工艺流程中。
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２．４．３　化学试剂对粗酶液的酶活影响　由表２可
知，ＳＤＳ可强烈抑制粗酶液的酶活力，相对酶活力仅
为１１．４％，而添加蛋白酶抑制剂 ＰＭＳＦ和 ＥＤＴＡ也
对粗酶液有不同程度的抑制作用。添加ＤＴＴ和β－
巯基乙醇则对酶活性具有显著增强作用，相对酶活

力分别达２６８．４％、３１７．８％。

表２　化学试剂对粗酶液酶活性影响

化学试剂
相对酶活力

（％）

ＰＭＳＦ ５７．４±４．８

ＥＤＴＡ ４０．４±３．７

ＳＤＳ １１．４±１．９

ＤＴＴ ２６８．４±１７．５

β－巯基乙醇 ３１７．８±２１．３

３　讨论

羽毛角蛋白在高温条件下结构趋于松散，更易

降解，且存在生物催化降解过程中能降低致病菌污

染的可能性。目前，已报道的角蛋白降解菌株大部

分为常温型［１５］，因此发掘新的嗜热降解菌可促进生

物降解技术在角蛋白废弃物资源化利用方面的应

用。鸡粪堆肥过程中，高温期可达６０～７０℃，且堆

体中富含羽毛角蛋白原料，因此选择堆肥高温期样

品作为分离源能有效分离到嗜热的角蛋白降解菌。

据报道，副地衣芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓ）
可分泌高活性的胞外水解酶，如蛋白酶、脂肪酶、多

糖水解酶，有助于降解植物性饲料中的复杂碳水化

合物，提高植物性饲料的吸收利用率［１６］，但尚未见

该菌种用于角蛋白降解方面的报道。因此，本研究

筛选到ＢａｃｉｌｌｕｓｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓＫ－７丰富了高温角
蛋白降解菌种资源库，在废弃角蛋白的资源化利用

工程中应用前景较好。

羽毛角蛋白降解的关键步骤是断裂二硫键使

角蛋白变性。基于已有报道，微生物破坏二硫键的

方式主要有３种：机械穿透裂解、二硫键还原酶裂
解、亚硫酸盐裂解［１７－２０］。机械穿透力破坏二硫键的

现象发生在可产生菌丝体的微生物中，菌株 Ｋ－７
是细菌，不具有类似的途径；菌株 Ｋ－７发酵液中产
生了大量的巯基化合物，表明角蛋白中的二硫键确

实被大量破坏，但发酵液中并未检测到高活性的二

硫键还原酶，说明该菌株是通过其他方式断裂二硫

键；发酵液中检测到大量的亚硫酸盐，且其含量的

变化与角蛋白的降解率呈较强的正相关性，因此，

初步判断亚硫酸盐裂解是菌株 Ｋ－７断裂二硫键的
主要方式。微生物可将羽毛中的半胱氨酸代谢成

亚硫酸盐，这个转化过程需要半胱氨酸双加氧酶

（Ｃｄｏ１）和天冬氨酸转氨酶（Ａｓｔ１）的参与［２１］，下一

步试验拟构建 Ｃｄｏ１、Ａｓｔ１编码基因缺失的突变菌
株，分析突变株降解羽毛角蛋白的能力变化，从而

进一步明确菌株Ｋ－７的角蛋白降解机制。
在未经优 化 的 发 酵 培 养 条 件 下，Ｂａｃｉｌｌｕｓ

ｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓＫ－７的粗酶液酶活可达５００Ｕ／ｍＬ，
高于绝大部分已报道的角蛋白降解菌株［９－１０］。酶

学性质分析结果显示，粗酶液的最适反应 ｐＨ值为
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７．０～８．０，这主要是由于亚硫酸盐在中性至微碱性
环境中还原二硫键的能力最强［２２］。ＰＭＳＦ是常见的
丝氨酸蛋白酶抑制剂，菌株 Ｋ－７的酶活可被抑制，
说明其产生的蛋白水解酶可能属于丝氨酸蛋白酶

类；在不同的微生物菌株种，ＳＤＳ对酶活性的影响完
全不同，本研究中 ＳＤＳ可显著抑制酶活，这与
ＢａｃｉｌｌｕｓｓｕｂｔｉｌｉｓＧＺＤ－２３报道一致［２３］；ＤＴＴ、β－巯
基乙醇是常见的还原剂，能够催化断裂二硫键，因

此对酶活性有显著的增强作用。

４　结论

本研究利用选择培养基从鸡粪高温堆肥期样

品中分离获得１株嗜高温的高效角蛋白降解菌株
Ｋ－７，对羽毛角蛋白的降解率可达９０％以上。结合
菌株形态学、生理生化特征及１６ＳｒＤＮＡ系统进化
分析结果，初步鉴定该菌株为副地衣芽孢杆菌

（Ｂａｃｉｌｌｕｓｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓ）。
在含羽毛角蛋白的培养基中发酵，该菌株产生

的粗酶液显示出较高的角蛋白酶活性，粗酶液的最

适反应温度为５０～７０℃，最适反应 ｐＨ值为 ７．０～
８．０；粗酶液热稳定较好，在８０℃以下时酶活较为稳
定；ＳＤＳ、ＰＭＳＦ和 ＥＤＴＡ等化学试剂对酶活有较强
的抑制作用，而ＤＴＴ、β－巯基乙醇对酶活性有显著
的增强作用。

结合发酵上清液中角蛋白酶活、二硫键还原酶

活、亚硫酸盐含量、巯基化合物含量分析结果，初步

分析其降解机制为：菌株Ｋ－７分泌的亚硫酸盐提供
还原力破坏羽毛角蛋白中的二硫键，变性后的角蛋白

在胞外蛋白酶作用下进一步被彻底分解。
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［１６］ＤｕｎｌａｐＣ Ａ，Ｋｗｏｎ Ｓ Ｗ，Ｒｏｏｎｅｙ Ａ Ｐ，ｅｔａｌ． Ｂａｃｉｌｌｕｓ

ｐａｒａｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓｓｐ．ｎｏｖ．，ｉｓｏｌａｔｅｄｆｒｏｍｆｅｒｍｅｎｔｅｄｓｏｙｂｅａｎｐａｓｔｅ

［Ｊ］． ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｙｓｔｅｍａｔｉｃ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１５，６５（１０）：３４８７－３４９２．

［１７］ＲａｓｈｉｄＡ，ＨｏｄｇｉｎｓＭＢ，ＲｉｃｈａｒｄｓｏｎＭＤ．Ａｎｉｎｖｉｔｒｏｍｏｄｅｌｏｆ
ｄｅｒｍａｔｏｐｈｙｔｅｉｎｖａｓｉｏｎｏｆｔｈｅｈｕｍａｎｈａｉｒｆｏｌｌｉｃｌｅ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
ＭｅｄｉｃａｌａｎｄＶｅｔｅｒｉｎａｒｙＭｙｃｏｌｏｇｙ，１９９６，３４（１）：３７－４２．

［１８］ＧｒｕｍｂｔＭ，ＭｏｎｏｄＭ，ＹａｍａｄａＴ，ｅｔａｌ．Ｋｅｒａｔｉｎｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｂｙ
ｄｅｒｍａｔｏｐｈｙｔｅｓｒｅｌｉｅｓｏｎｃｙｓｔｅｉｎｅｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅａｎｄａｓｕｌｆｉｔｅｅｆｆｌｕｘ
ｐｕｍｐ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｖｅＤｅｒｍａｔｏｌｏｇｙ，２０１３，１３３
（６）：１５５０－１５５５．

［１９］ＨｕａｎｇＹＨ，ＢｕｓｋＰＫ，ＨｅｒｂｓｔＦＡ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅａｎｄｓｅｃｒｅｔｏｍｅ
ａｎａｌｙｓｅｓｐｒｏｖｉｄｅｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏｋｅｒａｔｉｎｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｂｙｎｏｖｅｌ
ｐｒｏｔｅａｓｅｓｆｒｏｍｔｈｅｎｏｎ－ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｆｕｎｇｕｓＯｎｙｇｅｎａｃｏｒｖｉｎａ［Ｊ］．
ＡｐｐｌｉｅｄＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１５，９９（２２）：９６３５－９６４９．

［２０］王　琳，魏启舜，周　影，等．细菌对废弃羽毛的降解及在可持
续农业中应用［Ｊ］．江苏农业科学，２０２０，４８（２１）：４０－４５．

［２１］ＴａｋｕｍｉＫ，ＮｏｎａｋａＧ．Ｂａｃｔｅｒｉａｌｃｙｓｔｅｉｎｅ－ｉｎｄｕｃｉｂｌｅｃｙｓｔｅｉｎｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｓｙｓｔｅｍｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢａｃｔｅｒｉｏｌｏｇｙ，２０１６，１９８（９）：
１３８４－１３９２．

［２２］ＫｕｎｅｒｔＪ．Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｋｅｒａｔｉｎｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｂｙｔｈｅ
ａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｔｅＳｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓｆｒａｄｉａｅａｎｄｔｈｅｆｕｎｇｕｓＭｉｃｒｏｓｐｏｒｕｍ
ｇｙｐｓｅｕｍ：ａｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢａｓｉｃＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，１９８９，２９
（９）：５９７－６０４．

［２３］何熙璞，周礼玮，刘　婕，等．一株羽毛角蛋白降解菌的分离鉴
定及特性研究［Ｊ］．环境科学与技术，２０１４，３７（７）：４９－５４．
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