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鲍曼不动杆菌噬菌体ＡＢ３的全基因组测序及生物信息学分析

张　稢，刘　茜，甘　丹　　（４０００１４重庆，重庆市第三人民医院老年科）

　　［摘要］　目的　对本研究小组分离的鲍曼不动杆菌噬菌体 ＡＢ３进行测序和基因组生物信息学分析，阐明其亲缘关
系。方法　 采用鸟枪法和重叠群组装的策略对噬菌体ＡＢ３进行基因组测序，并通过ＥｄｉｔＳｅｑ、ｔＲＮＡｓｃａｎＳＥ、ＴＲＦ、ＦｉｎｄＴｅｒｍ、
ＯＲＦｆｉｎｄｅｒ、ＢＰＲＯＭ、ＧｅｎｅＭａｒｋＴＭ、Ｃｌｕｓｔａｌｘ、ｐｈｙｌｉｐ等软件对所获噬菌体ＡＢ３基因组的一般特性、编码基因的功能预测、ＲＮＡ
聚合酶基因系统的进化进行分析。结果 　噬菌体ＡＢ３基因组为全长３１１８５ｂｐ的双链ＤＮＡ，Ｇ＋Ｃ含量为３９．１８％，包含
２８个预测基因，１个转录终止子和４个可能的启动子序列。结论　 基因分析和 ＲＮＡ聚合酶基因进化分析显示噬菌体
ＡＢ３与噬菌体ＡＢ１类似，均属于ｐｈｉＫＭＶｌｉｋｅ病毒属。
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　　鲍曼不动杆菌对常用的抗菌药物具有广泛的耐药
性，患者往往死于无药可治。根据 ２０１０年中国
ＣＨＩＮＥＴ细菌耐药性监测网数据显示，鲍曼不动杆菌
占临床分离革兰阴性菌的１６．１１％，仅次于大肠埃希
菌与肺炎克雷伯菌。其对头孢哌酮／舒巴坦耐药率为
３０７％、米诺环素为３１．２％，其他药物如亚胺培南、头
孢吡肟、哌拉西林／他唑巴坦、阿米卡星、庆大霉素、环

丙沙星等耐药率均在５０％以上。噬菌体作为一类细
菌病毒，能在菌体内快速增殖并最终裂解细菌，从而达

到抗菌作用。研究人员在利用噬菌体进行感染性疾病

治疗方面做了许多探索［１］。本研究就课题组前期所

分离的噬菌体ＡＢ３进行了全基因组测序，并做初步注
释和分析。

１　材料与方法

１．１　菌株和噬菌体
　　鲍曼不动杆菌为重庆市临床检验中心保存的临床分离株，
噬菌体ＡＢ３以其为宿主菌从医院污水中分离得到。
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１．２　噬菌体ＡＢ３的分离及其基因组测序
　　取医院污水处理中心污水１０００ｍＬ，将４０株鲍曼不动杆菌
悬液和ＬＢ培养液５０ｍＬ加入到污水中混合培养２４ｈ；离心后过
滤除菌；上清液中加ＰＥＧ８０００冰浴过夜后４℃ １２０００ｒ／ｍｉｎ离
心１０ｍｉｎ；重悬沉淀；１０μＬ处理后的重悬液与２００μＬ宿主菌
混合２０ｍｉｎ后铺板。经反复纯化后，选取其中裂菌谱最宽的噬
菌体ＡＢ３作为进一步研究的对象。噬菌体ＡＢ３可以形成圆形
透亮的噬菌斑，具有典型裂解性噬菌体特性［２］。将噬菌体ＡＢ３
悬液２０μＬ滴于铜网上，待其自然沉淀２０ｍｉｎ后，加１滴２％磷
钨酸于铜网上，染色８ｍｉｎ，干燥后用透射电镜 ＨｉｔａｃｈｉＨ７５００
观察。噬菌体ＡＢ３基因组测序按鸟枪法原理在华大基因公司
完成，并上传 ＧｅｎＢａｎｋ（登录号 ＫＣ３１１６６９）［３］，序列组装用
Ｐｈｒｅｄ／Ｐｈｒａｐ／Ｃｏｎｓｅｄ软件完成［４］。

１．３　噬菌体ＡＢ３基因组成分析
　　噬菌体 ＡＢ３基因组成分析采用 Ｌａｓｅｒｇｅｎｅ软件的 ＥｄｉｔＳｅｑ
软件完成，运用美国华盛顿大学编写的 ｔＲＮＡｓｃａｎＳＥ软件对噬
菌体ＡＢ３基因组中ｔＲＮＡ基因进行搜索，通过串联重复查找软
件预测串联重复序列，在ｓｏｆｔｂｅｒｒｙ网站上选择ＦｉｎｄＴｅｒｍ软件对
噬菌体ＡＢ３基因组中转录终止子进行预测，同时利用该网站中
的ＢＰＲＯＭ软件预测噬菌体ＡＢ３基因组上的启动子。

１．４　噬菌体ＡＢ３编码基因预测分析
　　在美国国立生物技术信息中心（ｎａｔｉｏｎａｌｃｅｎｔｅｒｆｏｒｂｉｏｔｅｃｈ
ｎｏｌｏｇｙｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ，ＮＣＢＩ）网站上利用 ＯＲＦｆｉｎｄｅｒ软件进行开放
阅读框（ｏｐｅｎｒｅａｄｉｎｇｆｒａｍｅ，ＯＲＦ）确认分析；运用美国佐治亚州
技术研究所ＭａｒｋＢｏｒｏｄｏｖｓｋｙ实验室网站提供的 ＧｅｎｅＭａｒｋＴＭ软
件进行编码序列分析［５］，同时用 Ｇｌｉｍｍｅｒ软件进行验证；应用
ＮＣＢＩ网站ＢＬＡＳＴ程序对噬菌体 ＡＢ３基因组中推定基因进行
逐个检索分析［６］，采用两种查询方式：核酸序列比对核酸序列

与蛋白质序列比对蛋白质序列；利用 Ｌａｓｅｒｇｅｎｅ软件的 ＥｄｉｔＳｅｑ
软件对ＡＢ３基因组推算基因的平均长度和基因组中基因的密
度进行分析。

１．５　噬菌体ＡＢ３ＲＮＡ聚合酶基因系统进化分析
　　取噬菌体 ＡＢ３的 ＲＮＡ聚合酶基因同其同源基因进行比
对，并做系统进化树分析。ＲＮＡ聚合酶基因的多序列比对采用
Ｃｌｕｓｔａｌｘ软件［７］，进化树构建使用Ｐｈｙｌｉｐ软件［８］，用ＴｒｅｅＶｉｅｗ软
件［９］观察结果。

２　结果

２．１　噬菌体ＡＢ３基因组序列组装和序列分析
　　透射电镜下可见噬菌体ＡＢ３头部为多面体立体结构，直径
６０～７０ｎｍ（图１）。其基因组可以被限制性内切酶切开，证实
为双链ＤＮＡ（图２）。测序完成经软件组装，噬菌体ＡＢ３基因组
全长为３１１８５ｂｐ，Ｇ＋Ｃ含量为３９．１８％，与其他３个鲍曼不动
杆菌噬菌体基因组进行比较，结果见表 １。噬菌体 ＡＰ２２、
ＡＢ１［１０］、ＹＭＣ／０９／０２／Ｂ１２５１ＡＢＡＢＰ［１１］的ＧｅｎＢａｎｋ登录号分别
为ＮＣ＿０１７９８４、ＨＭ３６８２６０、ＪＸ４０３９４０。用 ｔＲＮＡｓｃａｎＳＥ软件检
索噬菌体ＡＢ３ｔＲＮＡ基因未检测到，而其他３株噬菌体仅噬菌
体ＡＢ１检测到 １个 ｔＲＮＡ基因。通过 ＴＲＦ软件预测噬菌体
ＡＢ３串联重复序列，未检索到重复序列。
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图１　透射电镜下观察噬菌体ＡＢ３经２％磷钨酸负染后形态变化
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１：ＤＮＡ标准；２：ＥｃｏＲＶ酶切；３：ＳｐｈⅠ酶切；４：ＥｃｏＲＶ和ＳｐｈⅠ双
酶切；５：未消化

图２　噬菌体ＡＢ３基因组单双酶切电泳结果

２．２　噬菌体ＡＢ３预测编码基因
　　噬菌体ＡＢ３基因组经ＯＲＦｆｉｎｄｅｒ软件检索共有９７个大于
１００ｂｐ的开放阅读框，但是开放阅读框仅具有基因序列特征并
不一定是真正的基因。用 ＧｅｎｅＭａｒｋＴＭ软件对噬菌体 ＡＢ３基因
组分析，共找到２８个可能的编码序列，同时用 Ｇｌｉｍｍｅｒ软件进
一步验证，结果是一致的。２８个预测基因及其注释见表２。
２．３　噬菌体ＡＢ３基因长度和基因密度分析
　　噬菌体ＡＢ３基因组中最长的基因为 ｏｒｆ５（３０９９ｂｐ），最短
的基因为ｏｒｆ２３（１２０ｂｐ），基因组的５′端有１４７７ｂｐ长未检索到
编码基因。分析显示整个编码序列均位于负链上，占基因组序

列全长的９０．８％。大于２０００ｂｐ的基因最多，共有６个。
２．４　噬菌体ＡＢ３启动子和转录终止子分析
　　在ｓｏｆｔｂｅｒｒｙ网站上选择 ＦｉｎｄＴｅｒｍ软件对噬菌体 ＡＢ３基因
组中转录终止子进行预测，仅发现１个可能的不依赖ρ因子的
转录终止子的位点。同时利用该网站中的ＢＰＲＯＭ软件预测噬
菌体ＡＢ３基因组上的启动子，对比噬菌体的基因序列位置，共
发现４个可能的启动子序列（表３）。
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表１　不同鲍曼不动杆菌噬菌体基因组中碱基组成的差异

噬菌体
序列长度

（ｎｔ）
碱基Ｇ＋Ｃ
含量（％）

碱基Ａ
含量（％）

碱基Ｇ
含量（％）

碱基Ｔ
含量（％）

碱基Ｃ
含量（％）

预测基因 ｔＲＮＡ基因

噬菌体ＡＢ３ ３１１８５ ３９．１８ ２９．２５ １７．１９ ３１．５７ ２１．９９ ２８ ０
噬菌体ＡＢ１ ４５１５９ ３７．６９ ３０．６２ １６．６６ ３１．６９ ２１．０３ ８５ １
噬菌体ＡＰ２２ ４６３８７ ３７．７４ ３１．７２ ２１．１７ ３０．５４ １６．５７ ８９ ０

噬菌体ＹＭＣ／０９／０２／Ｂ１２５１ＡＢＡＢＰ ４５３６４ ３９．０５ ３１．５７ ２１．２４ ２９．３７ １７．８１ ６２ ０

表２　噬菌体ＡＢ３基因组预测基因及注释

开放阅读框编号 起始位点 终止位点 核酸链 长度（ｂｐ） 相对分子质量（×１０３） 功能预测

ｏｒｆ０１ １４７８ １７８６ － ３０９ １１．０９ ＤＮＡｍａｔｕｒａｓｅＡ
ｏｒｆ０２ １７９５ ２３５２ － ５５８ ２１．０７ ｅｎｄｏｌｙｓｉｎ
ｏｒｆ０３ ２３３９ ２６７４ － ３３６ １１．９１ ｈｏｌｉｎ
ｏｒｆ０４ ２９５１ ５５０６ － ２５５６ ９２．２９ ｔａｉｌｆｉｂｅｒ
ｏｒｆ０５ ５５１３ ８６１１ － ３０９９ １１４．０７ ｉｎｔｅｒｎａｌｖｉｒｉｏｎｃｏｒｅｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ０６ ８６２１ １１５０６ － ２８８６ １０５．８５ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ０７ １１５１９ １２１９３ － ６７５ ２３．４４ ｉｎｔｅｒｎａｌｖｉｒｉｏｎｐｒｏｔｅｉｎＢ
ｏｒｆ０８ １２１９３ １４４８４ － ２２９２ ８４．０７ ｔａｉｌｔｕｂｕｌａｒｐｒｏｔｅｉｎＢ
ｏｒｆ０９ １４４９３ １５１１９ － ６２７ ２４．３６ ｔａｉｌｔｕｂｕｌａｒｐｒｏｔｅｉｎＡ
ｏｒｆ１０ １５２５６ １５４４１ － １８６ ６．４３ ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎｐｈｉＡＢ１＿ｇｐ３４
ｏｒｆ１１ １５４９７ １６５２８ － １０３２ ３８．４１ ｃａｐｓｉｄｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ１２ １６５４４ １７４０４ － ８６１ ３０．５３ ｓｃａｆｆｏｌｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ１３ １７４１３ １８９６９ － １５５７ ５８．８８ Ｈｅａｄｔａｉｌｃｏｎｎｅｃｔｏｒｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ１４ １８９７８ １９２２９ － ２５２ ９．０８ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ１５ １９２２６ １９４２３ － １９８ ７．６９ ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎｐｈｉＡＢ１＿ｇｐ２９
ｏｒｆ１６ １９５２７ ２１９４４ － ２４１８ ９０．８１ ＲＮＡｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ
ｏｒｆ１７ ２１９５３ ２２６０３ － ６５１ ２４．６９ ｄＮＭＰｋｉｎａｓｅ
ｏｒｆ１８ ２２６０３ ２３５３８ － ９３６ ３５．６１ ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎｐｈｉＡＢ１＿ｇｐ２６
ｏｒｆ１９ ２３５４２ ２３９８２ － ４４１ １６．６５ ＤＮＡｅｎｄｏｎｕｃｌｅａｓｅＶＩＩ
ｏｒｆ２０ ２３９７９ ２４５４８ － ５７０ ２１．７１ ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ２１ ２４５３８ ２５４４０ － ６０３ ３４．０２ ＤＮＡｅｘｏｎｕｃｌｅａｓｅ
ｏｒｆ２２ ２５４８４ ２５８１９ － ３３６ １３．３３ ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ２３ ２５８１６ ２５９３５ － １２０ ４．４１ ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ２４ ２５９９２ ２６８８２ － ８９１ ３２．４５ ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎｐｈｉＡＢ１＿ｇｐ２２
ｏｒｆ２５ ２６８８６ ２７１２５ － ２４０ ９．１９ ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ２６ ２７１１５ ２９４４８ － ２３３４ ８８．３９ ＤＮＡｐｏｌｙｍｅｒａｓｅＡｄｏｍａｉｎｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｒｆ２７ ２９８１４ ３０８００ － ９８７ ３６．９１ ＡＴＰｄｅｐｅｎｄｅｎｔＤＮＡｌｉｇａｓｅ
ｏｒｆ２８ ３０７９７ ３１１６２ － ３６６ １３．５３ ＤＮＡｈｅｌｉｃａｓｅ

表３　噬菌体ＡＢ３基因组上启动子的预测

编号 启动子位置 －１０ｂｏｘ位置 －１０ｂｏｘ序列 －３５ｂｏｘ位置 －３５ｂｏｘ序列 可能相关基因

１ ２８７５ ２８９０ ＡＴＡＡＴＡＧＣＡ ２９１１ ＴＴＡＣＡＧ ｏｒｆ０３
２ １５２２６ １５２４１ ＡＧＴＴＴＡＣＣＡ １５２６３ ＡＣＴＣＡＧ ｏｒｆ０９
３ ２９５９１ ２９６０６ ＡＧＴＡＴＡＡＡＴ ２９６２５ ＴＡＴＴＡＣ ｏｒｆ２６
４ ３０５０１ ３０５１６ ＡＴＴＧＴＡＧＧＣ ３０５３８ ＴＧＴＡＡＡ ｏｒｆ２７

２．５　噬菌体ＡＢ３ＲＮＡ聚合酶基因系统进化分析
　　取噬菌体ＡＢ３的ＲＮＡ聚合酶基因同其相关的１０个同源
基因进行比对，并用 Ｐｈｙｌｉｐ软件构建系统进化树，可见噬菌体
ＡＢ３与噬菌体ｐｈｉＡＢ１（即噬菌体ＡＢ１）ＲＮＡ聚合酶基因最为相
似，见图３。
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图３　噬菌体ＡＢ３ＲＮＡ聚合酶基因系统进化树

３　讨论

　　噬菌体ＡＢ３基因组用限制性内切酶ＥｃｏＲⅤ、ＳｐｈⅠ
均可切开，用ＤＮａｓｅⅠ可完全消化，证实为双链 ＤＮＡ。
基因组全长为３１１８５ｂｐ，小于已完成测序的３个鲍曼
不动杆菌噬菌体基因组［１０－１１］，其中有大量序列与噬菌

体ＡＢ１相似。Ｇ＋Ｃ含量为３９．１８％，均大于已完成测
序的其他３个鲍曼不动杆菌噬菌体（表１），但与噬菌
体ＡＢ１最为相似。软件检索噬菌体 ＡＢ３中 ｔＲＮＡ基
因未检测到，而与之序列相似的噬菌体ＡＢ１检测到１个
ｔＲＮＡ基因。用ＴＲＦ软件检索噬菌体ＡＢ３串联重复序
列也未检测到，这与其他３个噬菌体是一致的。开放阅
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读框是满足编码基因序列条件的必备条件，噬菌体ＡＢ３
经ＯＲＦｆｉｎｄｅｒ软件检索共有９７个大于１００ｂｐ的开放阅
读框，但是开放阅读框仅具有基因序列特征并不一定

是真正的基因。用 ＧｅｎｅＭａｒｋＴＭ软件对噬菌体 ＡＢ３基
因组进行分析，共找到２８个可能的编码序列，同时用
ｇｌｉｍｍｅｒ软件验证结果是一致的。噬菌体 ＡＢ３基因组
的序列长度短于其他３个同宿主噬菌体，造成了其编
码基因明显少于其他３个同宿主噬菌体（表１）。同一
宿主菌可以有不同大小长度的噬菌体［１２］，说明噬菌体

具有多样性。

　　噬菌体ＡＢ３的基因排列很有规律性，基本上按早
中晚期基因排序［１３］。而发现的转录终止子的位置非

常重要，是噬菌体 ＡＢ３中晚期基因的分割点，转录终
止子的５’端为噬菌体的晚期基因，基本为噬菌体的结
构蛋白，而３’端为噬菌体的早中期基因，为噬菌体的
非结构蛋白［１４］。

　　噬菌体ＡＢ３基因组中基因的长度为１２０ｂｐ（ｏｒｆ２３）～
３０９９ｂｐ（ｏｒｆ５），平均长度为１０１１ｂｐ，与其他噬菌体基
本是一致的。分析显示整个编码序列均位于负链上，

占基因组序列全长的 ９０．８％。在预测的 ２８个基因
中，有２４个基因与噬菌体ＡＢ１具有同源性，其中２０个
基因有明确的功能，说明噬菌体 ＡＢ３可能与噬菌体
ＡＢ１具有共同的祖先。ＲＮＡ聚合酶基因是 Ｔ７噬菌体
家族的分类的一个金指标。将噬菌体 ＡＢ３的 ＲＮＡ聚
合酶基因同其相关的１０个同源基因利用 Ｃｌｕｓｔａｌｘ软
件进行序列比对，进而用 Ｐｈｙｌｉｐ软件最大距离法构建
系统进化树，用ＴｒｅｅＶｉｅｗ软件［１５－１６］观察结果（图３）。
可见噬菌体ＡＢ３的ＲＮＡ聚合酶与噬菌体ＡＢ１高度同
源，与先前基因的分析是一致的，故噬菌体 ＡＢ３在分
类上属于ｐｈｉＫＭＶｌｉｋｅ病毒属。
　　综上所述，对本课题组前期研究分离得到的鲍曼
不动杆菌噬菌体ＡＢ３进行全基因组测序，基因组全长
３１１８５ｂｐ，Ｇ＋Ｃ含量为３９．１８％，包含２８个预测基
因，１个转录终止子和４个可能的启动子序列，基因分
析和ＲＮＡ聚合酶基因进化分析显示噬菌体 ＡＢ３与噬
菌体ＡＢ１类似，均属于ｐｈｉＫＭＶｌｉｋｅ病毒属。
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１２５－１３４．

［１１］ＪｅｏｎＪ，ＫｉｍＪＷ，ＹｏｎｇＤ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐｌｅｔｅｇｅｎｏｍｅｓｅｑｕｅｎｃｅｏｆｔｈｅ

ｐｏｄｏｖｉｒａｌｂａｃｔｅｒｉｏｐｈａｇｅＹＭＣ／０９／０２／Ｂ１２５１ＡＢＡＢＰ，ｗｈｉｃｈｃａｕｓｅｓ

ｔｈｅｌｙｓｉｓｏｆａｎＯＸＡ２３ｐｒｏｄｕｃｉｎｇｃａｒｂａｐｅｎｅｍｒｅｓｉｓｔａｎｔＡｃｉｎｅｔｏｂａｃｔｅｒ

ｂａｕｍａｎｎｉｉｉｓｏｌａｔｅｆｒｏｍａｓｅｐｔｉｃｐａｔｉｅｎｔ［Ｊ］．ＪＶｉｒｏｌ，２０１２，８６（２２）：

１２４３７－１２４３８．

［１２］ＲｏｍｅｒｏＰ，ＣｒｏｕｃｈｅｒＮＪ，ＨｉｌｌｅｒＮＬ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｇｅｎｏｍｉｃａ

ｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｅｎＳｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓｐｎｅｕｍｏｎｉａｅｔｅｍｐｅｒａｔｅｂａｃｔｅｒｉｏｐｈａｇｅｓ［Ｊ］．

ＪＢａｃｔｅｒｉｏｌ，２００９，１９１（１５）：４８５４－４８６２．

［１３］ＲｏｋｙｔａＤＲ，ＷｉｃｈｍａｎＨＡ．Ｇｅｎｉｃｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｉｅｓｉｎｔｗｏｈｙｂｒｉｄ

ｂａｃｔｅｒｉｏｐｈａｇｅｓ［Ｊ］．ＭｏｌＢｉｏｌＥｖｏｌ，２００９，２６（１２）：２８３１－２８３９．

［１４］ＷｉｌｌｉａｍｓＴＭ，ＬｏｍａｎＮＪ，ＥｂｒｕｋｅＣ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆａ

ｈｉｇｈｌｙｖｉｒｕｌｅｎｔｓｅｒｏｔｙｐｅ１ｓｔｒａｉｎｏｆＳｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓｐｎｅｕｍｏｎｉａｅｆｒｏｍ

ＷｅｓｔＡｆｒｉｃａ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１２，７（１０）：ｅ２６７４２．

［１５］ＤｕＰ，ＺｈａｎｇＷ，ＷａｎｇＨ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｇｅｎｏｍｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ＥｓｃｈｅｒｉｃｈｉａｃｏｌｉＯ１０４：Ｈ４ｓｔｘ２ｐｒｏｐｈａｇｅｒｅｖｅａｌｓａｐｏｔｅｎｔｉａｌｎｅｗ

ｍｅｔｈｏｄｔｏｉｄｅｎｔｉｆｙｖｉｒｕｌｅｎｃｅｆａｃｔｏｒｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｏｍｅ，２０１２，５５（９）：６９７－

７００．

［１６］ＤｏｒｓｃｈｔＪ，ＫｌｕｍｐｐＪ，ＢｉｅｌｍａｎｎＲ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｇｅｎｏｍｅａｎａｌｙ

ｓｉｓｏｆＬｉｓｔｅｒｉａｂａｃｔｅｒｉｏｐｈａｇｅｓｒｅｖｅａｌｓｅｘｔｅｎｓｉｖｅｍｏｓａｉｃｉｓｍ，ｐｒｏ

ｇｒａｍｍｅｄｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌｆｒａｍｅｓｈｉｆｔｉｎｇ，ａｎｄａｎｏｖｅｌｐｒｏｐｈａｇｅｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

ｓｉｔｅ［Ｊ］．ＪＢａｃｔｅｒｉｏｌ，２００９，１９１（２３）：７２０６－７２１５．

（收稿：２０１３０１０６；修回：２０１３０３１５）

（编辑　邓强庭）
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