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摘 要：作物有机污染威胁食品产品安全和人体健康，亟待解决。内生细菌在微生态系统中不

可或缺。近年来，国内外不断有研究从环境中筛选分离出具有降解污染物功能的内生细菌，并利

用其调控作物体内有机污染物的代谢过程，实现作物体内有毒有机污染物的高效消减。本文综述

了功能内生细菌消减作物体内有毒有机污染物积累的研究进展，重点从功能内生细菌定殖后作物

体内有毒有机污染物的降解功能基因、降解产物和途径进行讨论，分析了影响功能内生细菌降解

效能的因素，强调了功能内生菌群在作物有机污染物消减方面的重要性，为进一步利用内生细菌

调控作物有机污染风险提供了思路和依据。
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Abstract: Organic contamination of crops poses a threat to the safety of food products and human 
health, and it is urgently needed to be solved. Endophytic bacteria are indispensable in 
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regulate the metabolic processes of organic pollutants in crops, which achieve the efficient reducing 
of toxic organic pollutants in crops. This paper reviews the research progress in the reduction of 
toxic organic pollutant accumulation in crops by functional endophytic bacteria, focusing on the 
degradation genes, products, and pathways of toxic organic pollutants in crops after the 
colonization of functional endophytic bacteria. Furthermore, it discusses the factors affecting the 
degradation efficiency of functional endophytic bacteria and emphasizes the importance of these 
bacteria in reducing organic pollutants in crops. This review provides ideas and a basis for the 
further utilization of endophytic bacteria to control the risk of organic contamination in crops.
Keywords: endophytic bacteria; organic contaminants; contamination risk; functional consortia; 
microorganisms

近年来，随着工业化和现代化的迅速推进，

大量污染物随之产生，包括邻苯二甲酸酯

(phthalate esters, PAEs)、 多 环 芳 烃 (polycyclic 

aromatic hydrocarbons, PAHs)、 多 氯 联 苯

(polychlorinated biphenyls, PCBs)、 总 石 油 烃

(total petroleum hydrocarbons, TPHs)、有机农药

和环境雌激素等，这些有毒有机污染物多具有

致癌、致畸、致突变的“三致”效应，它们通过

多种途径进入土壤，并通过作物根系吸收在植

物体内积累[1]。例如，Wang 等[2]调查了长三角

地区工业区(钢铁、热电和石化企业)周边蔬菜和

稻米中 PAHs 的残留及风险特征，结果发现二者

体内 PAHs 含量分别为 950.3−1 935.1 μg/kg 和

244−420 μg/kg，食用 PAHs 污染作物对当地居民

健康造成潜在致癌风险。根据 2014 年全国土壤

污染调查公报，我国耕地土壤点位超标率为

19.4%，其中轻微、轻度、中度和重度污染点位

比例分别为 13.7%、2.8%、1.8% 和 1.1%，主要

有机污染物为六氯环己烷、双对氯苯基三氯乙

烷和多环芳烃[3]。然而当前我国面临的问题包括

污染土壤缺少足够的修复资金，且针对受污染

的耕地土壤尚未开发出适宜的修复技术。因此，

如何有效直接地消减作物体内有机污染物积累，

对于保障农业生产安全和人群健康意义重大。

以往多是从污染土壤修复的角度来控制作

物体内有机污染物的积累，但由于当前技术的

不足，农田土壤大面积修复存在一定的现实问

题，不仅成本较高且无法消除通过大气沉降进

入作物体内的有毒有机污染物[4]。利用功能内生

细菌消减作物体内有机污染物积累被认为是

一种经济、绿色环保的技术，它们可以通过多

种方式使宿主受益，如提高农作物对污染物胁

迫的耐受性、降解有毒有机污染物等[5]。研究表

明，通过从污染土壤或植物中分离出功能菌株，

人为构建功能菌群或利用土著微生物群落，再

重新定殖于作物体内，可实现有机污染物的高

效消减。张志明[6]将从 PAHs 污染土壤中的植物

小蓬草分离获得的菌株 RS2 定殖在空心菜根表，

不仅能够促进空心菜生长，还有效降低了空心

菜体内菲的残留浓度。显然，利用具有有毒有

机污染物降解功能的内生细菌消减作物体内有

机污染物积累具有广阔的应用前景。

本文综述了内生细菌的功能和多样性，总

结了单一菌株和功能菌群降解作物体内有机污

染物的研究进展，分析了内生细菌的作用机制

和影响因素，并对内生细菌消减作物有机污染

的研究前景和存在的问题进行了总结，以期为

降低作物体内有机污染风险、保障农业生产安

全和人群健康提供基础依据。

1　内生细菌　内生细菌

内生细菌是指能够定殖在植物内部且不对

宿主植物造成感染或负面影响的一类微生物[7]。

内生细菌不仅具有溶磷、固氮、产生铁载体等
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功能，还能促进植物生长、积累营养物质和增

强植物抗性[8]。此外，内生细菌具有丰富的生物

多样性，可分为兼性内生细菌和专性内生细菌，

其中大多数为兼性内生细菌，主要在植物、根

际和土壤中存活[9]。常见的内生细菌包括芽孢杆

菌属 (Bacillus)、类芽孢杆菌属 (Paenibacillus)、

假单胞菌属 (Pseudomonas)、泛菌属 (Pantoea)、

根瘤菌属(Rhizobium)、肠杆菌属(Enterobacter)、

伯克霍尔德氏菌属 (Burkholderia)、节杆菌属

(Arthrobacter)和农杆菌属(Agrobacterium)等[9-10]。

外界细菌可通过根际[11]、根毛或侧根的开

口[12]、地上植物表面(叶圈)[12]以及种子的垂直转

移[13]等多种途径进入植物体内，成为内生细菌。

其中，土壤细菌从土壤到根的转移是主要途

径[14]，因此内生细菌的多样性在一定程度上取

决于根际细菌的多样性。例如，杨立军等[15]通

过高通量测序分析粉防己不同组织样本，发现

在根、茎、叶 3 个部位的内生细菌丰富度存在

显著差异，表现为根>叶>茎。郝建华等[16]研究

发现，不同灌丛(灰栒子、忍冬和红瑞木)根际土

壤和根内生细菌种类丰富且群落组成存在差异，

且灌丛根际土壤细菌的多样性与丰富度均高于

根内生细菌，表明根际土壤为细菌提供了良好

的生存环境。内生细菌的多样性不仅受宿主植

物的影响，还受气候、温度、降水、地理位置、

耕作方式和土壤类型等环境因子的影响[9]。肖健

等[17]发现甘蔗间作黄豆显著提高了甘蔗植株根

系内生细菌的多样性和丰富度，而间作花生则

导致其下降。

内生细菌通过促生提高农作物产量，并增

强宿主作物的抗逆性，包括抵御生物胁迫(病原

体、病虫害等)和非生物胁迫(极端温度、干旱、

重金属、土壤盐渍化、有机污染等)[18]，例如，

Zhang 等[19]通过田间试验发现，芽孢杆菌属和假

单胞菌属在体内和体外条件下均对番茄枯萎病

(尖孢镰孢菌)表现出拮抗作用，其生防效果达到

92.8%。Hwang 等[20]从盐生植物中分离出一株内

生细菌 BP-R2，研究发现在干旱胁迫下，接种

BP-R2 菌株的拟南芥的生长参数较未接种的增

加了 1.2−3.0 倍。类似地，BP-R2 菌株还能促进

白菜生长，并减少盐胁迫和干旱胁迫引起的各

种氧化应激损伤。Li 等[21]从矿区植物紫茎泽兰

(Ageratina adenophora)中分离出 7 株金属抗性内

生细菌，这些菌株均表现出植物生长促进能力

和对铅离子的高度耐受性，其中鞘氨醇单胞菌

属 (Sphingomonas sp.) ZYG-4 的铅耐受性最强，

可耐受 900 mg/L 的铅离子浓度。此外，Zhu

等[22]将内生细菌沙雷氏菌属(Serratia sp.) PW7 定

殖至小麦中，结果表明该菌株显著促进了小麦幼

苗的生长，且与未接种的幼苗相比，接种 8 d 后幼

苗的芽和根中芘含量分别降低了 35.7%−86.3% 和

26.8%−60.1%。因此，有效定殖内生细菌被认为

是降低作物体内有毒有机污染物污染风险的可

行替代方案。此外，研究人员在筛选菌株时，

通过选择性培养基或特定的分离技术，评估了

目标菌株对人群健康和环境监控的风险性，确

保了具有有毒有机污染物降解功能的菌株在施

用过程中不会对人体及其他生物造成危害[23]。

1.1　作物有机污染现状及控制技术

我国农田土壤有机污染问题逐渐凸显，农

作物作为食物链的起始和重要组成部分，会不

断从周围环境中吸收和蓄积有机污染物，这些

污染物会破坏农作物的代谢过程，降低其对病

虫害的抵抗能力，使其生长缓慢，当污染物浓

度达到一定水平时，会抑制植物根系生长，其

毒性还会通过食物链逐级放大，最终对人体健

康产生严重影响[24]。不同农作物对有机污染物

的吸收能力存在较大差异。例如，胡静伊等[25]测

定了南宁市不同茄果类蔬菜中 16 种优控 PAHs 的

含量，结果显示其范围为 525.03−1 216.14 μg/kg，

含量从高到低依次为指天椒、线椒、紫茄子、

彩椒、黑茄子、番茄，其中 3 环 PAHs 占比最

高；张亚萍等[26]对某电子垃圾废渣旁种植的蔬

菜中 PCBs 含量进行了测定，发现不同蔬菜积累

PCBs 的能力不同，总 PCBs 含量从高到低依次

为油麦菜、四季豆、圆白菜，含量范围为
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0.44−12.27 ng/g，其中油麦菜中 PCBs 含量最高；

钟姣等[27]从 2013 年起连续 4 年对文山州新鲜蔬

菜中有机磷农药的残留量进行了监测分析，结

果显示在检测的 23 种有机磷农药中，共检出

10 种化合物，其中氧化乐果、毒死蜱、甲胺磷

3 种超标，此外，研究发现 8 类蔬菜中仅瓜类未

检出农药残留，而茎类、豆类、叶菜类、芸薹

类均有不同程度的超标；研究人员还测定了浙

江地区 7 个市的果蔬样品中 16 种邻苯二甲酸酯

的含量，结果显示果蔬样品中∑PAEs 的范围为

0.72−4 394.75 μg/kg，平均含量为 103.30 μg/kg，

蔬菜类的 PAEs 总含量高于水果类，茎叶类蔬菜

含量高于其他蔬菜[28]。类似地，陈海燕等[29]采

用液相色谱/质谱联用技术检测了蔬菜类和粮谷

类中的雌二醇(estradiol, E2)、双酚 A (bisphenol 

A, BPA)、壬基酚 (nonylphenol, NP) 和炔雌醇

(ethinyl estradiol, EE2)含量，发现两者均有样品

检测出环境雌激素，蔬菜类对 E2、NP、BPA 有

较强的蓄积作用，而粮谷类中 NP 和 BPA 的浓

度较高。

有机污染物在蔬菜等农作物中的不断积累，

对人们的食品安全构成了严重威胁，因此农作

物有机污染的治理刻不容缓。传统的治理手段

主要是对土壤进行物理或化学修复，以降低土

壤中有机污染物的浓度，从而减少作物体内的

污染物含量，然而这种方法不仅成本较高，容

易对环境造成二次污染，而且难以实现污染物

的彻底降解，对于作物体内已富集的污染物更

是难以有效去除[30]。显然，如何有效消减作物

体内积累的有毒有机污染物，对于保障农业生

产安全和人群健康具有重大意义。

1.2　具有有机污染降解功能的内生细菌

已有研究表明，通过定殖具有有毒有机污

染物降解功能的内生细菌可以实现作物体内有

机污染物的直接消减，功能内生细菌去除有机

污染物已成为研究热点之一。植物和内生细菌

形成互利共生关系，植物吸收并降解有机物，

为细菌提供营养，使其与污染物共代谢；另一

方面，细菌通过自身代谢降低污染物的毒性，

为植物提供所需的营养物质，从而有利于进一

步消减污染物[31]。近年来，诸多研究证实从污

染区农作物体内分离筛选出的功能内生细菌能

够重新定殖回作物体内，实现有机污染物的高

效消减[32]。例如，王雪等[33]从植物体内分离筛

选出一株具有高效降解功能的内生细菌——嗜

麦芽寡养单胞菌 (Stenotrophomonas maltophilia) 

PX1，实验发现菌株 PX1 可以高效降解多种

PAHs：培养 7 d 时，菌株 PX1 几乎可以彻底降

解萘(10.0 mg/L)；培养 10 d 时，菌株 PX1 对菲

(50.0 mg/L)、芘 (20.0 mg/L)、荧蒽 (20.0 mg/L)、

苯并 [a]芘 (10.0 mg/L)的降解率分别为 72.6%、

50.7%、31.9% 和 12.9%；此外，将菌株 PX1 定

殖到空心菜和小麦中，结果表明该菌株不仅可

以促进空心菜和小麦的生长，还能显著降低二

者体内芘的浓度。除此之外，研究者们还筛选

出许多其他可以促进农作物有机污染降解的内

生细菌(表 1)。

不同来源和种类的内生细菌对有毒有机污

染物的降解效能不同。Sánchez-Pérez 等[40]从罗

勒的根际土壤、根、茎、叶和花中分离出 86 株

细菌，主要归类为芽孢杆菌、α-变形菌和变形

菌；同时筛选出一组对十氯联苯(PCB-209)有较

好去除效果的细菌，其中菌株 BS-7 的效果最

佳，24 h 时去除率为 29.82%，66 h 时去除率达

到 99.30%。

2　功能内生细菌消减作物体内　功能内生细菌消减作物体内

有机污染物的机制有机污染物的机制

功能内生细菌在作物体内定殖后，通过产

生生长激素、抗菌物质、酶类等代谢产物，增

强作物的抗逆性和抗病能力，促进作物生长。

此外，它们还能诱导宿主作物免疫，提高作物

的抗病性，从而有利于作物体内有机污染物的

去除(图 1)[41]。
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2.1　功能内生细菌促进作物生长

内生细菌可通过直接或间接的方式对作物

发挥促生作用，从而影响有机污染物的代谢效

率。一方面，功能内生细菌通过产生吲哚乙酸

(indole-3-acetic acid, IAA)、1-氨基环丙烷-1-羧酸

(1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid, ACC)、

铁载体以及固氮和溶解磷酸盐的能力，直接促

进作物生长[41]。其中，枯草芽孢杆菌与其他细

菌相比，除了能够分泌 IAA 和 ACC 脱氨酶直接

促进作物生长外，还能产生孢子，从而在土壤

中存活更长时间，发挥更强的效能[42]。Liu 等[43]

通过盆栽试验发现，在邻苯二甲酸二丁酯

表1　可调控作物降解有机污染物的内生细菌

Table 1　Endophytic bacteria that modulate crop degradation of organic pollutants

有机污染物
Organic contaminants

菲、芘
Phenanthrene, pyrene

芘Pyrene

碳氢化合物Hydrocarbons

总石油烃TPHs

丙环唑Propiconazole

毒死蜱Chlorpyrifos

邻苯二甲酸酯PAEs

十氯联苯PCB-209

作物
Crop

空心菜、小麦
Ipomoea aquatic, Triticum aestivum

大麦Barley

白花草木樨White sweet clover

莴苣Lactuca sativa

番茄Tomato

韭菜Allium tuberosum

青菜Brassica rapa var. chinensis

罗勒Ocimum basilicum L.

细菌
Bacteria

嗜麦芽寡养单胞菌
Stenotrophomonas maltophilia PX1

沙雷氏菌属Serratia sp. Wed4

假单胞菌属Pseudomonas sp. EA6-5

链霉菌属Streptomyces sp. Hlh1

枯草芽孢杆菌Bacillus subtilis W9

鞘氨醇单胞菌属Sphingomonas sp. HJY

枯草芽孢杆菌Bacillus subtilis W34

嗜根寡养单胞菌
Stenotrophomonas rhizophila BS-7

参考文献
References

[33]

[34]

[35]

[36]

[37]

[38]

[39]

[40]

图1　功能内生细菌的潜在作用机制

Figure 1　Potential mechanisms of action of functional endophytic bacteria.
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(dibutyl phthalate, DBP)胁迫下，接种枯草芽孢杆

菌 N-1-gfp 的水稻株高和鲜重与对照相比分别显

著提高了 8.28%−10.0% 和 23.9%−56.3%，证实

了菌株 N-1-gfp 定殖可以促进水稻生长以抵抗

DBP 胁迫。

另一方面，功能内生细菌通过生态位和营

养竞争抑制病原菌的生长，且能够产生拮抗物

质，诱导植物产生抗生素、抗菌肽、酶类和挥

发性化合物等次生代谢产物，提高作物对病原

体的抵抗力和对有害病原微生物的敏感性，或

者与病菌直接作用，攻击病菌的致病因子或病

菌本身[41,44]。Chen 等[45]将菌株 RS1-gfp 定殖至

菠菜、白菜和大白菜体内，结果表明该菌株不

仅促进了蔬菜的生长，还减少了蔬菜中菲的积

累，这可能是因为内生细菌 RS1-gfp 存在于寄主

蔬菜的内部组织中，对养分和空间的竞争较少，

且能够增强植物酶活性如直接产生利于 PAHs 转

化的氧化酶、还原酶、酯酶和脱卤酶等。因此，

菌株 RS1-gfp 能够降低作物菲的污染风险。

2.2　功能内生细菌调控作物体内酶系

活性

内生细菌能够增强植株对污染物的抗性，

这归因于它们对作物体内酶系统的影响。在作

物体内，氧化酶、还原酶和酯酶等多种酶类共

同参与有机污染物的转化过程，内生细菌通过

调节宿主作物体内的酶活性，进而调控有机污

染物的代谢过程[4]。Prodhan 等[46]利用不同内生

细菌构建功能菌群，在盆栽试验中，4 种功能菌

群显著提高了水稻产量和毒死蜱的降解率，这

些内生细菌显示出氧化酶、过氧化氢酶、木聚

糖酶、淀粉酶、蛋白酶和纤维素酶活性，这对

于内生细菌在作物体内的定殖和代谢污染物的

能力至关重要；类似地，魏通等[47]发现空心菜

接种功能菌 Phe15 后，增加了空心菜亚细胞水

平 PAHs 代谢相关酶系活性，从而降低了空心菜

体内菲的积累。

2.3　功能内生细菌促进作物体内代谢基

因表达

内生细菌中部分含有与代谢相关的基因，

也是促进作物代谢有机污染物的原因之一。例

如，从香根草根部分离得到的洋葱伯克霍尔德

氏菌(Burkholderia cepacia)菌株 869T2 的基因组

中含有许多与二噁英降解相关的基因，Nguyen

等[48]选择该菌株进行培养，在 2,3,7,8-四氯化二

苯并对二噁英(2,3,7,8-tetrachlorinated dibenzo-p-

dioxin, TCDD)培养基中，菌株 869T2 的生长不

受 TCDD 毒性的影响，暴露 1 周后，TCDD 

(0.2 mg/L)的浓度下降了 94.8%，说明该菌株对

TCDD 有较好的降解效果；通过分析发现，在 6 h

和 12 h 时，相关环裂解双加氧酶、水解酶、脱

卤酶和细胞色素 P450 的基因表达水平高，这些

基因的高表达可能介导了 TCDD 降解过程中产

生的胁迫和其他毒性中间产物，从而促进了

TCDD 的有效降解。Zhang 等[49]将 6 种 PAHs 降

解内生细菌构建成功能菌群，并接种于空心菜、

大白菜和白菜中，结果发现蔬菜芽和根中∑PAH

含量分别降低了 46% 和 51% 以上，这可能是因

为 PAHs 分解代谢基因 BphA1f 和 nidA 基因的丰

富度增加，有利于低分子和中分子量多环芳烃

的降解。

此外，内生细菌还可作为外源基因的载体，

即利用作物内生细菌作为基因转移的媒介，将

外源基因导入作物细胞中，从而实现对作物的

基因改良和功能增强，以产生更多根系分泌物

和各种酶类，促进对有机污染物的分解[41]。然

而，这种手段可能会造成广泛的生态环境安全

问题、污染自然基因库等，因此还有待深入

研究[50-51]。

3　功能内生细菌降解有毒有机　功能内生细菌降解有毒有机

污染物的途径污染物的途径

有机磷农药、PAHs 和 PCBs 等有机污染物

在环境中稳定存在，能够在农作物中长期残留
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并不断积累，通过摄入、吸入等方式对人体健

康产生危害，而毒死蜱作为一种中等毒性的有

机磷杀虫剂，被广泛应用于农作物保护，尤其

在发展中国家如中国、印度等地[52]，在果蔬中

的检出率较高[53]。几十年来，研究人员通过实

验从污染环境中分离出菌株，成功降解了这 3 类

污染物并取得了较好的效果。随着检测手段和

仪器的发展，学者们对毒死蜱、小分子量 PAHs

和 PCBs 的部分生物降解途径进行了深入分析。

然而，目前对这些污染物的代谢途径研究主要

在纯培养体系下进行，作物体内有机污染物的

代谢路径及其降解产物的分析仍有待进一步

探索。

3.1　毒死蜱代谢

毒死蜱的微生物降解反应本质上是酶促反

应[54]。在各种酶的作用下，毒死蜱通过氧化还

原、水解、脱卤等生化反应，最终被完全降解

或分解为小分子化合物。大多数情况下，毒死

蜱的生物降解是在好氧条件下进行的，具体代

谢机制如图 2 所示：毒死蜱首先通过磷酸盐键

水解生成三磷酸二乙酯 (diethyl triphosphate, 

DETP)和 3,5,6-三氯-2-吡啶醇(3,5,6-trichloro-2-

pyridinol, TCP)[55]，DETP 进一步被水解生成硫

代磷酸和乙醇，而毒死蜱一氧是毒死蜱通过氧

化脱硫或酰化形成的不稳定中间体，被迅速水

解成 TCP 和磷酸[56-57]。TCP 的代谢途径主要有

2 种，其一是经氧化和脱氯形成 3,6-二羟基吡啶- 

2,5-二酮，最后吡啶环裂解生成 5-氨基-2,4,5-三

氧杂戊酸；另一种途径是 TCP 经甲基化和羟基

化反应生成 3, 5, 6-三氯 -2-甲氧基吡啶 (3, 5, 6-

trichloro-2-methoxypyridine, TMP) 和 5,6-二氧 - 

2,3-二羟基吡啶[58]。TMP 经还原脱氯生成 2,3-二

羟基吡啶，在有机磷水解酶的作用下，2,3-二羟

基吡啶可分别通过羟基化和吡啶环裂解形成

2-羟基吡啶和马来酰胺半醛，2-羟基吡啶经羟基

化形成 2,5,6-三羟基吡啶，而裂解产生的马来酰

胺半醛也可被氧化转化成马来酰胺酸，进一步

被水解成丁烯二酸，最终形成丙酮酸[56]。

在毒死蜱生物降解过程中，一些关键基因

及酶发挥着重要作用，主要包括有机磷降解基

因 opd、甲基对硫磷降解基因 mpd、有机磷水解

酶(organophosphorus hydrolase, OPH)、磷酸三酯

酶 (phosphotriesterase, PTE)、有机磷酸水解酶

(organophosphorus acid anhydrolase, OPAA)、甲

基 对 硫 磷 水 解 酶 (methyl parathion hydrolase, 

MPH)、 毒 死 蜱 水 解 酶 (chlorpyrifos hydrolase, 

CPH)、漆酶等，其中 OPH 是有机磷农药降解过

程中的关键酶之一，具有高效广泛的底物利用

率和水解有机磷化合物的能力，由 opdB 和 mpd

基因编码[56-61]。Li 等[62]分离出鞘氨醇单胞菌属

Dsp-2，它以毒死蜱为唯一碳源，在 24 h 内完全

降解了 100 mg/L 的毒死蜱，其中编码毒死蜱降

解的克隆基因与在邻单胞菌属(Plesiomonas sp.) 

M6 中发现的 mpd 基因高度相似；Barman 等 [63]

发现 ophB 基因可以从假单胞菌属(Pseudomonas 

sp.) BF1-3 中克隆，并在大肠埃希氏菌(Escherichia 

coli) DH5α 中表达，实现毒死蜱的高效降解；此

外，Yang 等 [64] 利用转录组学分析了德氏乳

杆菌保加利亚亚种(Lactobacillus delbrueckii ssp. 

bulgaricus)生物降解毒死蜱过程中代谢基因的表

达，发现降解过程中 10 个水解酶的基因转录显

著增强，其中酰胺水解酶家族蛋白的表达上调

更为显著，此外，磷酸酯酶和磷酸酶的表达也

有所上调，促进了毒死蜱的降解。

3.2　PAHs 代谢

研究发现，多数降解菌具有较好的消减低

分子量 PAHs 的能力，但随着苯环数量和分子量

的增加，PAHs 的化学结构更为稳定，降解细菌

难以代谢[65]。因此，目前对低分子量 PAHs 如

萘、菲等降解机制的研究较多，降解途径也较

为完整。如图 3 所示，萘和菲的降解一般包

括 5 个阶段：(1) 在外双加氢酶作用下实现羟基

化，生成顺式二氢二醇[66]；(2) 经过脱氢酶的作

用重排为二醇[67-68]；(3) 在环裂解双加氧酶作用

下发生邻位或间位裂解[69]；(4) 通过异构酶、水

合缩醛酶、醛脱氢酶或双加氧酶等一系列酶促
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反应，逐步生成水杨酸或邻苯二甲酸[70]；(5) 水

杨酸和邻苯二甲酸分别通过儿茶酚和原儿茶酸

(3,4-二羟基苯甲酸)进一步代谢为三羧酸循环中

间体，进入三羧酸循环(tricarboxylic acid cycle, 

TCA)[66]。

随着对低分子量 PAHs 的微生物降解途径的

深入研究，参与 PAHs 降解的相关基因逐渐被阐

明[71]。PAHs 降解的主要功能基因由多种基因簇

组成，如 PAH-RHD 基因、phd 基因(编码菲双加

氧酶)、pht 基因(编码邻苯二甲酸盐双加氧酶)、

cat 基因(编码儿茶酚双加氧酶)、pca 基因(编码

原儿茶酸 3,4-双加氧酶)、lig 基因(编码原儿茶酸

4,5-双加氧酶)、细胞色素 P450 基因(编码单加氧

酶)等[72-73]。Zheng 等[74]利用 PCR 和 16S rRNA 基

图2　毒死蜱的生物降解途径[55-58]

Figure 2　Biodegradation pathways of chlorpyrifos[55-58].
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图3　萘、菲的生物降解途径[66-70]

Figure 3　Biodegradation pathways of naphthalene and phenanthrene[66-70].
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因分析发现，在芘降解过程中 PAH-RHDα-GP 基

因(革兰氏阳性降解菌的羟基化双加氧基因)、

nidA 基因和 nidB 基因在芘的降解中起重要作

用，且两者的丰度随芘的浓度发生变化；Sun

等[75]进行了分枝杆菌属(Mycobacterium sp.) WY10

中 PAHs 降解的基因组分析，在菌株 WY10 基

因组的主要分解代谢区发现了 52 个导致 PAHs

降解的推定基因，包括 pht 基因簇、phd 基因

簇、nid 基因簇等，这些基因编码了通过邻苯二

甲酸酯和 β-酮己二酸酯途径降解菲和芘所需的

所有酶促步骤。

3.3　PCBs 代谢

大多数 PCBs 降解细菌，如假单胞菌、芽孢

杆菌、红球菌等，在有氧条件下能够以联苯为

生长底物对 PCBs 进行共同代谢过程[76]。多氯联

苯的降解效果随着氯原子数量的增加而降低，

高氯代联苯尤为不易代谢[77]。这些降解细菌主要

通过联苯 2,3-双加氧酶(biphenyl 2,3-dioxygenase, 

BphA)攻击 2,3-碳键，使多氯联苯开环，生成氯

苯甲酸(chlorobenzoic acid, CBA)和 2-羟基戊-2,4-

二烯酸(2-hydroxy-penta-2,4-dienoic acid, HPD)[76]，

具体的代谢过程如图 4 所示。首先，PCB 在

BphA 的催化加成作用下生成顺式 2,3-二氢-2,3-二

羟基氯联苯；随后，二氢二醇脱氢酶(biphenyl-2,

3-dihydrodiol dehydrogenase, BphB)催化其生成 2,

3-二羟基氯联苯；再经 2,3-二羟基联苯双加

氧 酶 (2, 3-dihydroxybiphenyl dioxygenase, BphC)

催化开环，进一步生成 2-羟基-6-氧-6-苯六甲

酸 -2,4-氯二烯酸 (2-hydroxy-6-oxo-6-phenylhexa-

2,4-chlorodienoic acid, HOPDA)；最后，被专一

性水解酶 2-羟基-6-氧-6-苯基六-2,4-二烯酸水解

酶(2-hydroxy-6-oxo-6-phenylhexa-2,4-dienoic acid 

hydrolase, BphD)水解为氯苯甲酸(chlorobenzoic 

acid, CBA)和 2-羟基戊-2,4-二烯酸，进入联苯代

谢的下游途径；CBA 和 HPD 经过一系列转化过

程，最终生成乙酰辅酶 A，进入三羧酸循环并

被完全氧化[78-80]。

通过宏基因组分析、高通量测序和定量聚

合酶链反应等技术，可以鉴定出参与 PCBs 降解

的功能基因和酶，这些基因和酶包括 bph 基因

簇、由 bph 编码的酶家族(尤其是双加氧酶)、etb

基因簇和 nar 基因簇[73,81-82]。例如，Garrido-

Sanz 等[83]通过宏基因组学研究发现，bph 基因

簇由 bphBCA1A2A3A4 和 bphD 组成，负责将

PCB 降解为氯苯甲酸盐等产物，而 nar 基因簇

由 narA1A2BC 和 2 个转录调节因子 narR1R2 组

成，参与了多种底物的降解过程。由于苯甲酸

盐可以被 pobA 编码的蛋白质降解为原儿茶酸

盐，Lin 等[84]通过实时荧光定量聚合酶链反应

(quantitative real-time polymerase chain reaction, 

RT-qPCR)技术监测了 PCBs 下游降解相关基因

的表达水平，结果表明 pobA 基因的表达明显上

调，参与原儿茶酸环降解的 lig 相关基因和 pca

相关基因的表达水平也有所上调，此外参与邻

苯二酚裂解的 catA2 和 catB 基因也分别上调了

1.2 倍和 1.4 倍，从而促进了 PCBs 的进一步矿

化。然而，目前对于 PCBs 降解过程中基因和酶

的表达水平的认知仍然非常有限，未来需要更

多的研究来深入揭示其降解机制，特别是微生

物联盟在催化高氯化 PCBs 脱氯和羟基化过程中

的功能基因及其作用机制[80]。

3.4　功能内生细菌降解作物体内有机污

染物的影响因素

3.4.1　定殖方式

不同定殖方式对作物体内内生细菌的定殖

数量及有机污染物降解效能存在显著影响，常

用的内生细菌定殖方法主要包括浸种 (seed 

soaking, SS)、喷叶(leaf spraying, LS)、浸根(root 

soaking, RS)、 喷 灌 联 合 (combined spraying-

irrigation, CS)等。Zuo 等[85]分别采用 SS、LS、

CS 三种方式将内生菌群 EN 定殖至生菜中，30 d

后，SS、LS、CS 处理下的生菜中残留的 PAEs

比未接种的对照分别降低了 62.83%、10.89%、

29.70%；50 d 后，CS 处理下的生菜中残留的

PAEs 浓度最低，比对照组降低了 94.05%。张贵
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驰[86]通过土培盆栽试验，将复合功能菌群以浸

种、灌根、喷叶及浸种结合喷灌的方式定殖到

上海青体内，30 d 后上海青茎叶中总 PAHs 含量

比 未 接 菌 对 照 分 别 减 少 55.78%、 55.18%、

40.00%、 65.78%， 根 部 分 别 减 少 51.16%、

60.42%、46.23%、83.07%，结果表明，浸种联

合喷灌的方式定殖可获得最佳的 PAHs 去除效

能。李爽等[87]对比了浸根和浸种 2 种定殖方式

对黑麦草中芘的去除效率，结果发现同一污染

水平下，浸根接种使黑麦草植株根和茎叶中芘

浓度分别降低了 44.2%、42.3%，比浸种接种的

降解效率高 20% 以上，且浸根组的根和茎叶中

的定殖数量比浸种组大一个数量级。综上所述，

功能内生细菌或菌群的高效定殖有利于消减作

物体内的污染物并促进作物生长，选取最优的

定殖方式对于提高细菌的定殖效率至关重要。

3.4.2　温度

温度会影响微生物降解酶的活性，从而影

响内生细菌降解污染物的能力。张帅等[88]通过

单因素试验发现，菌群在 25−30 ℃范围内对

PAEs 的降解率达到最高，但温度处于 20 ℃和

35−40 ℃范围时，菌群的降解效果明显降低。周

贺洋[89]实验发现温度对菌群降解 PCB180 的降

解效果影响较大，降解率随着温度的升高呈先

上升后降低的趋势，在 30 ℃降解率最高达

61.5%。类似地，黄婷等[90]研究了不同温度下菌

株对多溴联苯醚同系物 BDE-47 的降解能力，结

果表明在 15−35 ℃范围内，菌株对 BDE-47 的降

解效果较好，30 ℃时降解率达 85.4%；当温度

过低或过高时，降解率明显降低。总体来看，

图4　PCB的好氧降解途径[78-80]。FcbA：苯甲酸乙酰辅酶A连接酶；FcbB：苯甲酰乙酰辅酶A双加氧酶；

BphH：2-羟基戊-2,4-二烯酸水合酶；BphI：4-羟基-2-氧代戊酸醛缩酶；BphJ：乙醛脱氢酶。

Figure 4　 Aerobic degradation pathway of PCB[78-80]. FcbA: Benzoate-CoA ligase; FcbB: Benzoyl-CoA 

dioxygenase; BphH: 2-hydroxypenta-2, 4-dienoate hydratase; BphI: 4-hydroxy-2-oxovalerate aldolase; BphJ: 

Acetal-dehyde dehydrogenase.
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温度过高或过低都不利于微生物降解污染物。

较低的温度会抑制微生物的生长活力、降解反

应速率和酶的生物合成；而较高的温度会使降

解酶变性失活，这都将导致代谢速率的降低。

3.4.3　pH 值

pH 值对微生物的活性也有很大影响，强酸

或强碱的环境条件均不利于内生细菌的消减效

果。周贺洋[89]研究表明，在不同 pH 条件下，菌

群的降解效果呈现明显差异。在中性条件下，

菌群对污染物的降解率为 61.5%；pH 过低或过

高时，菌群的降解率只有 25% 左右。因此，保

持 pH 中性对于消减速率至关重要[84]。同样地，

张帅等[88]研究也表明菌群对 PAEs 的最适 pH 在

7.0−8.0 范围内，降解率接近 80%。柴阳阳等[91]

发现，最适合培养菌株HBT4的 pH范围为 6.0−8.0；

在 pH 值为 7.0 时，DBP 的降解效果最好，降解

率达到 78.32%；当 pH 值为 4.0 时，菌株生长困

难，DBP 的降解率不足 10%。pH 值过低或过高

都会影响微生物降解功能酶的正常作用，进而

影响内生细菌消减作物中的污染物。

3.4.4　底物浓度

底物浓度对内生细菌降解能力也具有重要

影响。柴阳阳等[91]通过实验分析了 DBP 初始浓

度对菌株降解率的影响，发现随着初始浓度增

加，降解率呈现先增加后降低的趋势，菌株在

底物浓度为 10 mg/L 时降解率最高为 89.33%；

底物浓度越高，微生物的生长受到抑制，降解

效率大幅降低；当底物浓度为 50 mg/L 时降解率

仅 30.9%。Yang 等[92]研究发现与对照组相比，

在同一时间、同一芘污染浓度条件下，体内定

殖了 Pyr9 菌株的空心菜中芘残留量显著降低；

随着芘污染浓度的增加，植物体内的芘浓度也

在上升，降解效果有所降低，这说明菌株 Pyr9

对空心菜体内芘污染的消减效果受到芘浓度

的影响。Liu 等[93]接种菌株 Pn2 有效减少了小麦

根和芽中菲的积累；但当菲污染水平较高

(134.64 mg/kg)时，小麦根系的生长受到抑制，

且小麦根和芽中菲浓度普遍增加。这可能是由

于较低浓度的污染物不能与细菌完全接触而不

能被完全降解；而当污染物浓度很高时，会对

微生物产生一定的毒害作用，从而影响其代谢

污染物的效果。

3.4.5　共代谢基质

内生细菌在促进有机污染物消减与转化方

面发挥着重要作用，不仅得益于其小体积、强

大的适应性、快速的代谢速率以及能直接将污

染物作为碳源或氮源进行生长的能力，而且这

些细菌还能通过与作物共享体内的碳源或氮源，

实现共代谢过程，有效降低污染物水平，通过

引入共代谢基质，可以进一步提升内生细菌的

降解效能，调整其碳源与能源的底物构成，拓

宽内生细菌对碳源和能源的利用范围，使得作

物体内积聚的难以降解的有机污染物得以被内

生细菌有效利用并减少[41]。不同类型的作物中

存在不同类型的基质和代谢相关酶活性及种类。

潘丽丽[94]研究了 PCBs 的代谢转化的影响因素，

结果表明各类化合物在作物中的代谢转化率依

次为玉米>小麦>水稻。

4　有机污染物降解功能内生细　有机污染物降解功能内生细

菌菌群菌菌群

通过定殖功能内生细菌可以有效减少作物

体内有机污染物的积累。然而，单一菌株的降

解谱往往较窄，而在实际污染区域的作物体内，

多种污染物常常共存，这限制了内生细菌的原

位应用[95]。近年来，研究结果显示，通过人工

装配或富集驯化的方式，可以获得具有高效性

和广谱性的有机污染物降解功能内生细菌菌

群[88]。合成微生物群落是指将 2 种或 2 种以上

具有已知分类状态和功能特性的菌株进行人工

组合，并以精确的比例进行组装，从而获得具

有降解谱广、效率高、功能性强等优势的功能

性细菌群落[95]。装配合成功能菌群的设计方法

主要采用自下而上的方式(图 5)，即根据污染环

境中自然存在的微生物群落，通过分离筛选得
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到不同的功能菌株，然后根据其功能进行分类

组合，利用微生物之间的共代谢作用来拓宽降

解菌株的底物谱，提高降解能力，并获得最少

的必要细菌菌群[96-97]。例如，Wang 等[98]筛选出

8 株具有 PAHs 降解功能且能共生的菌株，将装

配后的菌群通过浸种和喷叶的方式定殖到蔬菜

中，处理结束后，∑PAH 浓度较对照降低了

53.20%−70.77%，有效减轻了作物的 PAHs 污

染。相较于单一菌株，功能菌群的主要优势在

于菌群可以分工合作，协同降解，以缓解高浓

度有毒有机污染物的胁迫和单个菌株的代谢压

力。此外，功能菌群还能获得更强的稳定性，

从而发挥更加高效的降解能力。

如表 2 所示，目前已有多项研究结果表明，

功能内生细菌菌群能够降解有机污染物。功能

菌群通过细菌之间的共代谢作用，突破了单一

菌株的局限性，具有降解谱广、稳定性高、可

控性好等优势。Li 等[103]从长期农药污染的草莓

田中分离筛选出功能菌群 PCS-1，与未接种

PCS-1 的紫花苜蓿相比，接种功能菌群的紫花苜

蓿的鲜重、株高和根长显著增加，同时 PCS-1

还降低了紫花苜蓿根茎叶中的农药残留。Han

等[105]针对阿特拉津除草剂污染，通过盆栽试验

发现，在整个实验期间(0−72 h)，所有菌株组合

的表现都优于单一菌株利沃夫氏不动杆菌

(Acinetobacter lwoffii) DNS32，其中表现最好的

是菌群 CPD [由简单近芽孢杆菌 (Peribacillus 

simplex) C1、肠杆菌属(Enterobacter sp.) P1 和利

沃夫氏不动杆菌 DNS32 组成]，相较其他组合，

其总生物量增加了 1.33−3.14 倍，阿特拉津降解

速率增加了 0.55−1.85 倍，达到 83.2%。因此，

针对不同的条件构建不同的菌群组合，可以创

造出能够降解污染物及其中间代谢物的最佳菌

群组合，从而实现污染物的全面矿化，具有更

为广阔的应用前景。

5　总结与展望　总结与展望

本文总结了作物体内有毒有机污染物的污

染现状、降解功能内生细菌及其应用。从受污

染的作物体内富集筛选的功能内生细菌具有促

生、消污的功能。与单一功能菌株相比，人工

装配或富集驯化筛选的功能内生菌群在有毒有

机污染物的降解方面表现出高效性和广谱性，

在作物体内有机污染物污染风险控制方面具有

图5　采用“自下而上”的方法构建人工功能菌群

Figure 5　Construct the artificial microbial consortia using the “bottom-up” method.
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广阔的应用前景。未来需要在以下几个方面开

展相关研究。

(1) 受作物生长环境等因素的影响，目前仍

无法完全解释内生细菌定殖后，内生细菌和作

物之间相互作用的机理，如内生细菌在作物定

殖后的转移规律和持久性等。

(2) 功能内生菌群消减作物体内有毒有机污

染是未来的研究热点之一，未来可以借助高通

量测序、微生物宏转录组学、宏基因组测序等

现代生物技术手段，明确菌群中不同菌株间的

共代谢作用机制、代谢过程中的关键基因和中

间产物以及污染物的代谢过程，从而构建具有

靶向性、稳定、高效的降解有机污染物的功能

菌群。

表2　功能内生细菌菌群消减有机污染

Table 2　Functional endophytic bacterial consortia for degrading organic pollution

有机污染物
Organic 
contaminants

低、高分子量多
环芳烃
LMW-PAHs, 
HMW-PAHs

多环芳烃PAHs

多氯联苯PCBs

邻苯二甲酸二
正丁酯
DBP

低分子量邻苯
二甲酸酯
LMW-PAEs

杀虫剂
Pesticides

氟磺胺草醚
Fomesafen

阿特拉津
Atrazine

总石油烃TPHs

功能菌群名称
Name of the 
consortia

CEB

J-3

−

−

SynCom F+L381

EN

PCS-1

−

CPD

T2

−

微生物种类
Flora species

马赛菌属、鞘氨醇菌属、有益杆菌属、分枝杆菌属、
分枝菌酸小杆菌属
Massilia sp., Sphingobium sp., Diaphorobacter sp., 
Mycobacterium sp., Mycolicibacterium sp.

变形菌门、拟杆菌门Proteobacteria, Bacteroidetes

假单胞菌属、粪产碱菌Pseudomonas sp., Alcaligenes faecalis

芽孢杆菌属、无色杆菌属、施氏假单胞菌、枯草芽孢杆菌
Bacillus sp., Achromobacter sp., Pseudomonas stutzeri, 
Bacillus subtilis

鞘氨醇菌属、代尔夫特菌属、假单胞菌属、无色杆菌属、
根瘤菌属
Sphingobium sp., Delftia sp., Pseudomonas sp., 
Achromobacter sp., Rhizobium sp.

芽孢杆菌属Bacillus sp.

假单胞菌属、代尔夫特菌属、异根瘤菌属
Pseudomonas sp., Delftia sp., Allorhizobium sp.

假单胞菌属、肠杆菌属、副球菌属、无色杆菌属
Pseudomonas sp., Enterobacter sp., Paracoccus sp., 
Achromobacter sp.

芽孢杆菌属、假单胞菌属
Bacillus sp., Pseudomonas sp.

利沃夫氏不动杆菌、肠杆菌属、简单近芽孢杆菌
Acinetobacter lwoffii, Enterobacter sp., Peribacillus simplex

芽孢杆菌属、假单胞菌属Bacillus sp., Pseudomonas sp.

苏云金芽孢杆菌、蜡样芽孢杆菌
Bacillus thuringiensis, Bacillus cereus

降解效率
Degradation 
efficiency (%)

81.26, 70.72

71.09

66.70

54.00

63.06

93.40−99.20

94.05

61.46−84.27

79.70

83.20

78.00

87.45

参考文献
References

[49]

[99]

[100]

[101]

[88]

[102]

[85]

[103]

[104]

[105]

[106]

[107]

−表示功能菌群未命名。

− indicates that the functional consortia have not been named.
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(3) 为了将功能内生菌群成功应用到实际中，

未来应从微生物学、生态学、植物学、土壤学

和基因工程技术等多学科角度进行综合研究，

完善功能内生菌群消减有毒有机物的技术，以

期为我国污染区农业生产安全提供理论和技术

参考。
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